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Zusammenfassung

Die vorliegende Arbeit beschéftigte sich mit (1grdraktik und den Praferenzen bei der
Weibchenwahl, (2.) der intrasexuellen Konkurrenzl wlen Kommunikationssignalen von
Mannchen und (3.) der weiblichen Aggressivitat beagaktiven, aposematisch gefarbten
ErdbeerfroschcherOpphaga pumilio). Bei dieser Pfeilgiftfroschart verteidigen die iMé&hen
individuelle Territorien, konkurrieren um die Welmn und leisten geringe Brutpflege
(bewéassern die Gelege bis zum Schlupf der Kaulgpr@ppDie Weibchen hingegen
Ubernehmen den Hauptteil der Brutpflege. Sie trariggyen die geschlipften Kaulgquappen
zu kleinen Wasserkorpern (z.B. Blattachseln vonaBan oder Bromelien) und kehren in
regelmafligen Abstanden zu den oophagen Larven kzunidc diese bis zum Erreichen der
Metamorphose (nach 6-8 Wochen) mit unbefruchtetéhrélern zu fattern. Wahrend sich
bisherige Studien vor allem auf das Fortpflanzuedgsalten der Mannchen konzentriert
haben, fehlen detaillierte Untersuchungen Uber Ftagpflanzungsverhalten der Weibchen
und die Bedeutung von Kommunikationssignalen beidb&erfroschchen.

Wahrend drei Fortpflanzungsperioden habe ich dashalken beider Geschlechter unter
naturlichen und experimentellen Bedingungen unarisuDie Ergebnisse zeigten, dass die
Distanz zum Paarungspartner flr paarungsbereitbden das Hauptentscheidungskriterium
bei der Partnerwahl darstellte. Die Weibchen watetienicht von Mannchen zu Mannchen
sondern paarten sich mit dem nachsten Mannchenhéngly von dessen Merkmalen
(akustische oder physische Merkmale, TerritorieRgyaurchschnittliche Uberlebensrate der
Gelege). Auch wahrend der im Home Range des jeyegiliWWeibchens durchgefiihrten
Playbackexperimente bevorzugten die Weibchen derhstgelegenen Lautsprecher. Sie
diskriminierten nicht zwischen hoher und niedrigerfrate, zeigten allerdings eine Préferenz
fur tieffrequente Rufe. Diese bestehende Préfefigmtzeffrequente Rufe konnte jedoch durch
Distanzunterschiede zwischen Weibchen und Schalégaaefgehoben werden, so dass auch
die Playbackexperimente die Distanz als Hauptestdahgskriterium der Weibchenwahl
bestétigten. Diese geringe Selektivitdt der Weihckeheint das Resultat hoher mit der
Partnerwahl assoziierter Kosten (z.B. Risiko demdetten Gelegeverlustes) bei gleichzeitig
geringem Nutzen (geringe Varianz zwischen den MAengzu sein.

Bei maéannlichen Erdbeerfroschchen wurde sowohl dielative Bedeutung von
Weibchenverflugbarkeit und Eindringlingsdruck zur gRlation der Territoriengrol3e
untersucht als auch die wahrend territorialer Aneseilersetzungen eingesetzten akustischen
Kommunikationssignale. Die starke intrasexuelle kiomenz zwischen Méannchen um

Gebiete mit hoher Weibchendichte (und damit assdein hohen Paarungserfolg)



beeinflusste die Grol3e der mannlichen TerritorranUntersuchungsgebiet: In Gebieten mit
hoher Weibchendichte verteidigten Mannchen kleiriegeritorien. Der Eindringlingsdruck
korrelierte positiv mit der Territoriengrof3e. Unsdfrgebnisse deuteten einen Kompromiss
zwischen den Kosten (durch Eindringlinge verursacbiruck) und dem Nutzen (hohe Dichte
potentieller Paarungspartner) an. Nur Mannchen guter Kondition waren in der Lage,
kleine Territorien in qualitativ hochwertigen Geteie (mit hoher Weibchendichte) zu
verteidigen. Dies ist wahrscheinlich auf die bessek&mpferischen Fahigkeiten von
Mannchen mit guter Kondition zurickzufihren, welcligese Fahigkeiten wahrend
territorialer Konflikte in einer tiefen dominanteRuffrequenz kodierten. Der in anderen
Studien gefundene, nicht in Verbindung mit weibdiohPréaferenzen stehende, negative
Zusammenhang zwischen der dominanten FrequenzuderuRd dem Paarungserfolg eines
Méannchens scheint somit auf intrasexuelle Konkwrmmiickzufiihren zu sein.

Ich konnte darliber hinaus erstmals zeigen, dasdé nic mannliche sondern auch weibliche
Erdbeerfroschchen individuelle Territorien vertgeh. Wahrend das Territorialverhalten der
Mannchen vor allem mit der Fortpflanzung assoziievr, schienen Weibchen
Nahrungsressourcen gegenuber anderen Weibchemteidigen.

Meine Ergebnisse untermauern die Bedeutung dersirdeung der Verhaltensokologie

beider Geschlechter fur das Verstandnis von Paasystemen.

Schlagworte: sexuelle Selektion, Kommunikationssignale, Teratidat



Abstract

This thesis is concerned with (1) the tactic of &mmate choice and female preferences, (2)
intrasexual competition and the communication dgymé males and (3) female aggressive
behaviour in the strawberry poison fr@gphaga pumilio. In this diurnal, aposematic species,
males are territorial, compete for females and ipo\ittle parental care (moistening the
clutch until the tadpoles hatch) while females stvmore in their offspring. They transport
their tadpoles to small water bodies, mostly wétksd leaf axils of bananas, bromeliads or
Heliconia. Then females visit their offspring every few dand feed them with unfertilised
eggs during several weeks until metamorphosisrec®ecent studies have concentrated on
male territoriality and mating behaviour. So famfale behaviour and communication signals
have received much less attention. During threeding periods, | studied the behaviour of
both sexes under natural and experimental conditibly results suggest that the distance to
potential mates is the crucial criterion for mateice in female strawberry poison frogs.
Females did not move from male to male but accefptedirst male they encountered on the
oviposition day. Also during playback experimengsntles preferred the nearest speaker.
They did not discriminate between low and high calés but preferred low frequency calls.
When we gave each female a choice between a neakespemitting high frequency calls and
a distant speaker emitting low frequency calls isigantly more females showed a preference
for the near speaker. Thus femalesQofpumilio accept less attractive calls (such as high
frequency calls) in favour of proximity. They dotrrefer certain call parameters that might
indicate male quality but mate with the closestetalThis is probably the result of high
mate-search costs (e.g. risk of loosing the whalécle) and small benefits (low variation
among males).

| also investigated the relative importance of fEvavailability and pressure caused by male
intruders for the regulation of territory size o&l@ strawberry poison frog3ophaga pumilio.

| showed that males defended smaller territorieare@as with high female density. Intrusion
pressure was positively correlated with territoiges My results suggested a trade-off
between costs (intrusion pressure) and benefitss{jeof potential mates). Only males in
good body condition were able to defend small tignigs in areas with high female density.
This is probably due to better fighting abilitielsnoales in good condition. My results further
showed that males lowered their dominant frequahayng agonistic interactions. Because
only males in good condition were able to produeeyviow dominant frequencies, the
observed decrease in dominant frequency appearbetan honest signal containing



information about fighting abilities. Thus, the aége correlation between dominant
frequency and mating success of males found iniguevstudies seems to be the result of
intrasexual competition between males rather tbabeta product of female preferences for
low-frequency calls.

Most studies on the territorial behaviour of strawlp poison frogs have focused on males.
Although it has been shown that females are aggeegssward other females, detailed
information about the reasons for this observedabelr could not be identified. In the
present study, | show, for the first time, that &es are territorial too. They defend their core
area against other intruding females. My obsernatiead to the hypothesis that females
compete for good feeding sites.

My results emphasize the importance of investigatemales and males to get a complete

understanding of breeding systems.

Key words: sexual selection, communication signals, territiyia
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Kapitel 1 Einleitung

Einleitung

Sexuelle Selektion

Darwin (1871) entwickelte die Theorie der sexuelBektion, um bei Tieren die Evolution
von extravaganten morphologischen Merkmalen, didtrdas Resultat nattrlicher Selektion
zu sein schienen, zu erklaren. Solche extremennsiékan Geschlechtsmerkmale reduzieren
oftmals die Uberlebensfahigkeit der Mannchen aufdrwffenkundiger Nachteile (z.B.
Energieaufwand, erhdhtes Feindrisiko). Sexuellel&ein begtinstigt jedoch diese Merkmale,
wenn sie die Fahigkeiten des Mannchens erh6heramdéren Mannchen erfolgreich um den
Zugang zu Weibchen zu konkurrieren.

Darwin (1871) selbst unterschied zwischen zwei Fornder sexuellen Selektion:
intrasexueller Selektion und intersexueller Setwkti Bei der intrasexuellen Selektion
konkurrieren die Mitglieder desselben Geschlechisktd miteinander um den Zugang zu
Paarungspartnern. Bei der intersexuellen Selekliomgegen beeinflusst ein Geschlecht
jeweils den Fortpflanzungserfolg des anderen Geshlsd.

Obwohl sich die meisten Studien auf mannliche Ragssysteme konzentriert haben,
kann sexuelle Selektion die morphologischen undchalensbiologischen Merkmale der
Weibchen ebenfalls beeinflussen. Generell sind Mien jedoch aufgrund geringerer
Investition in die Nachkommen und hdherer poteletieReproduktionsraten einer starkeren
sexuellen Selektion unterworfen als Weibchen. Blenasich sexuell fortpflanzenden Arten
produzieren Weibchen Eier und Mannchen Sperma.ngpest kleiner und enthalt nicht viel
mehr als genetisches Material und geniigend Energiezum Ei zu gelangen. Eier hingegen
sind vergleichsweise grol3 und enthalten grof3e MemgeEnergie- und Nahrstoffreserven,
welche fur die Entwicklung und das Wachstum des fiyodessentiell sind. Die Produktion
von Eiern ist somit wesentlich kostspieliger ale dProduktion von Sperma. Dieser
Unterschied in der Investition in die Gameten fidtazu, dass der Fortpflanzungserfolg der
Weibchen eher durch die zur Verfigung stehende dgmmeund somit die Anzahl der
produzierbaren Eier limitiert ist als durch die Aht der Paarungspartner. Mannchen
hingegen produzieren meist Millionen von Spermienl $ind eher durch die Anzahl der
Paarungspartner limitiert als durch die AnzahlitEgkulate (Trivers 1972). Dies bedeutet,
dass die potentiellen Reproduktionsraten von Maenctie der Weibchen ubersteigen.

Weibchen stellen eine limitierte Ressource dar, wwcld M&nnchen um den Zugang zu
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Weibchen konkurrieren und Weibchen wahlerisch sellten (Clutton-Brock & Parker 1992,
Clutton-Brock & Vincent 1991, Parker & Simmons 1996

Die Intensitat dieser Konkurrenz hangt vom opermai@eschlechterverhaltnis (operational
sex ratio = OSR) ab, welches durch das Verhéaltois paarungsbereiten Mannchen zu
paarungsbereiten Weibchen definiert ist. Das OSRmisist zugunsten der Mannchen
verschoben. Die Weibchen bendtigen Zeit fur dieokdktion von Ressourcen und deren
Investition in die Eiproduktion und investieren noéils zusatzlich Zeit und Energie in die
Brutpflege. Mannchen hingegen sind bei den mei&réen bereits nach kirzester Zeit erneut
paarungsbereit. Der Pool empfangnisbereiter Weibcis¢ somit kleiner als der Pool
paarungsbereiter M&nnchen (Clutton-Brock & VincEd®1). Wenn das OSR stark zugunsten
der Mannchen verschoben ist und Weibchen asynchropfangnisbereit werden, ist es
einzelnen Mannchen mdglich, viele Weibchen und soRaarungen nacheinander zu
monopolisieren. Dies resultiert meist in einer lgtar intrasexuellen Konkurrenz zwischen
Mannchen um den Zugang zu Weibchen und einer sedektPartnerwahl durch die
Weibchen (Owens & Thompson 1994).

Intrasexuelle  Konkurrenz ~ zwischen  Ménnchen fihrt zeiner Vielzahl
fitnessmaximierender Strategien ((Bradbury & Velemp 1998), welche vor allem auf die
raumliche und zeitliche Verteilung der Weibchen edignmt sind (Arnold & Duvall 1994,
Emlen & Oring 1977). Die Mannchen mobiler Artenlss nach Weibchen suchen, wenn
diese grof¥flachig verteilt sind. Bei raumlich gekhten Weibchenvorkommen hingegen
sollten sich Mannchen an strategisch gunstigenleBtgbositionieren, um auf so viele
Weibchen wie mdglich zu treffen. Eine Ubersicht ithie moglichen Paarungsstrategien von
Mannchen mobiler Arten liefert Tab. 1.

Oftmals akzeptieren Weibchen jedoch nicht das ek&mnchen, dem sie begegnen,
sondern betreiben eine selektive Partnerwahl, weltei vielen Arten auf extrem
ausgepragten mannlichen Merkmalen beruht (akustiSignale (Gerhardt & Huber 2002,
Wells 2007), chemische Signale (z.B. Costanzo & tdiva 2007, Martin & Lopez 2000) und
visuelle Signale (z.B.Endler & Houde 1995, Lenhal. 2007). Modelle Uber die Evolution
dieser Préaferenzen betrachten sowohl das méannhébkkmal als auch die weiblichen
Praferenzen. So koénnen weibliche Praferenzen ailivekten als auch einer indirekten
Selektion unterliegen. Wenn das Wahlverhalten deibdhen ihren Reproduktionserfolg
positiv beeinflusst, so sollte die natirliche Satek Weibchen mit entsprechend fithess-

maximierender Praferenz bevorzugen. Es gibt zalheeBeispiele fur diese direkte Selektion,
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Tab. 1. Paarungsstrategien der Mannchen mobiler Arten. Man beachte, dass die sich in einer Art

evolvierende Strategie von der raumlichen und zeitlichen Verteilung rezeptiver Weibchen abhangt,

welche sich wiederum nach der Verteilung von Nahrung und anderen Ressourcen richtet. Nach
Vehrencamp und Bradbury (1998).

Paarungsstrategie

Beschreibung

Weibchenverteidigung

Langzeitbindung

Dominanzhierarchie

Scramble competition

Zwang

Ressourcenverteidigung

Selbstzurschaustellung

Mannchen verteidigen ein oder mehrere Weibcherkidire

Monogame Bindung mit einem Weibchen oder permamente
Harem, bestehend aus mehreren Weibchen, die einégske

Gruppe bilden

Beide Geschlechter leben in grof3en Gruppen, dor@nan
Mannchen haben vorrangigen Zugang zu Weibchengehén
kurzzeitige Paarbindungen ein. Weibchen werden cisgn

rezeptiv.

Weibchen sind generell solitér lebend oder leiositlgmpt in
Kolonien; Verhalten der Mannchen dichteabhangignividoen
suchen meist aktiv nach den Weibchen und schlieiggn mit
diesen nur wahrend der Paarung zusammen. Weibchatew
synchron rezeptiv.

Mannchen zwingen Weibchen zur Kopulation

Mannchen verteidigen eine Ressource, die von Weibch
bendtigt wird (z.B. Nahrung, Brutplatze). Mannchasrpaaren
sich mit rezeptiven Weibchen, die ihr Territoriunetieten.

Weibchen leben solitar oder in instabilen Gruppen.

Mannchen positionieren sich an Platzen, die vonlemie
Weibchen besucht werden und stellen sich selbsSebau, um
diese anzulocken. Kurzzeitige Zusammenschlissemibrend
der Paarung. Mannchen konnen geklumpt in Leks sd&tar

vorkommen. Weibchen sind mobil und nicht territbria
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bei der Weibchen einen direkten Nutzen aus ihretnBawvahl ziehen und Mannchen
bevorzugen, welche die selbe Artzugehorigkeit aidere ihnen wertvolle Ressourcen zur
Verfligung stellen, bessere Brutpflege leisten,reimghere Befruchtungserfolg gewahrleisten,
keine Parasiten oder Krankheitserreger besitzenwdhrend der Paarung auf das Weibchen
Ubertragen werden kdnnten (zusammengefasst vortiAR@05).

In Fallen, in denen Weibchen jedoch keine direR¥enteile aus ihrer Partnerwahl und
den damit verbundenen Praferenzen fir bestimmteniche Merkmale ziehen, kdnnen
indirekte genetische Vorteile vorliegen (z.B. Haoml & Zuk 1982, Zahavi 1975). Diese
indirekten Vorteile sollen sich positiv auf die féss der Nachkommen auswirken. Bei der
klassischen Handikap-Hypothese (Zahavi 1975, Zali&\di7) demonstrieren kostspielige
Ornamente die Fahigkeit des Mannchens, trotz diglseslykaps zu tUberleben. Wenn diese
Uberlebensfahigkeit vererbbar ist, werden die gutmme auf den Nachwuchs ubertragen.
Das Handikap kann somit als ehrliches Signal fig genetische Qualitat dienen. Auch
Fishers Runaway-Hypothese (1930) basiert auf emdkrekten Selektion als Erklarung fur
die Evolution weiblicher Praferenzen. Aufgrund eisensorischen Pradisposition besitzen
die Weibchen eine zunachst noch gering ausgebjldeteetisch bedingte Praferenz fir ein
bestimmtes Merkmal. Da sich Weibchen mit einer é?gifz fur ein bestimmtes Merkmal mit
Mannchen, die dieses Merkmal aufweisen, paarenizbasdie Nachkommen sowohl die
Gene als auch die Praferenz fur die AusbildungMeskmals. Es entsteht eine genetische
Korrelation von Préferenz und Merkmal. Als Folgesdir Kovarianz beginnt ein evolutiver
Runaway-Prozess, der zu einer immer starkeren Alusiy des Merkmals fihrt. Dieser
Prozess wird durch die natlrliche Selektion erstindgestoppt, wenn die Kosten den
reproduktiven Nutzen tberwiegen (Franck 1997).

Nach der sogenannten ,Chase-away-Selection“- Teean HOLLAND und RcCE (1998)
sollen sensorische Ausnutzung und Geschlechterkbrdlen Prozess vorantreiben. Sie
postulierten, dass eine Mutation in einem méannfichBlerkmal eine sensorische
Pradisposition bei Weibchen aktivieren kdnnte. Bieibchen wirden sich aufgrund ihrer
Pradisposition mit dem Mannchen paaren, obwohl ediesicht den genetischen oder
materiellen Vorteil anderer Mannchen bietet. Dasimiidhe Merkmal wirde sich im Laufe
der Zeit in der Population ausbreiten und es emtigiein Selektionsdruck auf die Weibchen,
physiologisch resistent gegen dieses Merkmal zwererWahrend sich nun Weibchen mit
einer hoheren Reaktionsschwelle ausbreiten wurdesiyrde sich wiederum der
Selektionsdruck auf die Mannchen verstarken, dgsdevelle zu Uberwinden. Ein zyklischer

Konflikt zwischen den Geschlechtern konnte entstehder schrittweise zur Evolution
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kostspieliger Ornamente, die fur Weibchen keinetere Wert darstellen, fihren wirde. Aber
auch dieser Zyklus durfte ahnlich Fishers Runawalgiion letztlich durch die natirliche
Selektion gestoppt werden, sobald der Nutzen vam Kesten (hoher Pradationsdruck;
physiologische Einschrankungen) tlberwogen wird.

Diese unterschiedlichen Modelle intersexueller iSaa schlielen sich jedoch nicht
gegenseitig aus. Die einzelnen hypothetischen Bsezekdnnen gleichzeitig oder
nacheinander stattfinden und sind somit nur schweeeinander abzugrenzen (Bradbury &
Vehrencamp 1998).

Paarungssysteme und sexuelle Selektion bei Anuren

Anuren stellen eine der faszinierendsten Tiergroppém Hinblick auf ihr
Fortpflanzungsverhalten dar. Sie weisen eine gr@ieersitat an Brutpflegemustern,
Paarungssystemen, Partnerwahltaktiken und Konkzmeohanismen auf, welche sowohl
Territorialitat und Kampfe, Satellitentaktiken, $makonkurrenz sowie multiple
Vaterschaften umfassen (zusammengefasst von Cri@8p, Sullivanet al. 1995, Wells
2007).

Wells (1977) teilte das Fortpflanzungsverhalten varuren in Arten mit verlangerter
Fortpflanzungszeit und explosiv britende Arten kutzer Fortpflanzungszeit ein. Beide
Klassen reprasentieren jedoch die Enden eines iantis, das sich von ganzjahriger
Fortpflanzung bei einigen tropischen Anuren bis hil auf eine einzige Nacht beschrankter
Fortpflanzung bei manchen Wistenarten erstreckt.

Die Paarungssysteme der meisten Anuren fallenria der folgenden vier Klassen: 1.
Scramble Competition-Polygynie, 2. Rufgemeinscimaftied Leks, 3. Ressourcenverteidigung
und 4. Polyandrie. Die meisten explosiv britendete®weisen eine Scramble Competition
auf. Wie von Wells (1977) vorhergesagt, ist das hdd#en der Mannchen in diesem
Paarungssystem oft dichteabgangig und so nutzeMdrmnchen nur bei geringen Dichten
Werberufe (Hoglund & Robertson 1988, Sullivan 198¥%i hohen Mannchendichten kdnnen
Rufterritorien nicht 6konomisch verteidigt werdendudie Mannchen beginnen aktiv nach
Weibchen zu suchen. Aufgrund der starken intradeueKonkurrenz zwischen den
Mannchen ist die Weibchenwahl stark limitiert (zmsaengefasst von Wells 2007).

Im Gegensatz zu explosiv britenden Arten nutzen Miénnchen bei Arten mit

verlangerter Fortpflanzungszeit typischerweise Warfe, um Weibchen anzulocken. Wenn
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zu jedem Zeitpunkt nur relativ wenig Weibchen aremeksind, so kann ein Mannchen seinen
Paarungserfolg nicht durch aktive Suche maximiereBtattdessen hangt sein
Fortpflanzungserfolg von seiner Fahigkeit ab, Weét anzulocken und Interferenzen mit
anderen Mannchen fir sich zu entscheiden. Beividlden hat dies zur Entstehung von
akustischer Konkurrenz, Beibehaltung von akustisddestanzen zwischen Mannchen oder
Verteidigung von individuellen Territorien gefiil{fgusammengefasst von Wells 2007). Lek-
artige Rufgemeinschaften scheinen dabei das vadiexnde Paarungssystem von Anuren mit
aguatischer Eiablage und verlangerter Fortpflangs@igon zu sein (zusammengefasst von
Wells 2007). Mannchen, die in Rufgemeinschaftenr odeks aggregieren, verteidigen
individuelle Rufterritorien, die keinerlei Ressoencfir Weibchen oder deren Nachkommen
bieten. Die Mannchen nutzen Werberufe zur AnlockdegWeibchen, welche sich unter den
versammelten Mannchen einen geeigneten Paarungspatiswahlen.

Ressourcenverteidigung sollte hingegen vorkommeennw Mannchen Ressourcen
monopolisieren konnen, die von Weibchen fir ein®lgreiche Fortpflanzung bendtigt
werden. Bei diesen Ressourcen handelt es sich nnnusten Fallen um Eiablageplatze,
welche vor allem bei aquatischen Froschen der 6GgttRana verteidigt werden
(zusammengefasst von Wells 2007).

Die Paarungssysteme von Anuren mit terrestrisch&bl&ge wie beispielsweise
Dendrobatiden sind jedoch schwieriger zu klassfem, da die Mannchen nicht immer in
definierten Fortpflanzungsarealen aggregieren. Barihinaus weisen einige dieser Arten
eine gewisse Form von Brutpflege auf, was die Kiasgrung bezlglich der
Paarungssysteme kompliziert. Traditionelle Defomgn von Lek-Paarungssystemen
schlie3en Falle, in denen Mannchen Brutpflegedaisaus (Hoglund & Alatalo 1995). Einige
Arten mit Brutpflege weisen jedoch Lek-artige Pamssysteme auf, wahrend andere eine
eindeutige Ressourcenverteidigung betreiben (P206b, Wells 2007). Oftmals verpaaren
sich nicht nur die Mannchen (Polygynie) sondernhade Weibchen (Polyandrie) dieser
Arten im Verlauf der Fortpflanzungssaison mehrfaghverschiedenen Paarungspartnern.

Der entscheidende Faktor fur die Intensitat, mitdle sexuelle Selektion auf méannliche
Merkmale wirkt, sind Unterschiede im mannlichen raagserfolg. Bei Anuren mit
verlangerter Fortpflanzungszeit ist meist die Arizaér Néchte, die ein Mannchen in der
Rufgemeinschaft verwellt, ein entscheidender Falkdes mannlichen Paarungserfolges
(Meuche & Grafe submitted, Murphy 1994a, Murphy 499 Aber auch die Partnerwahl der
Weibchen tragt zu einem Grof3teil der Varianz im nlighen Paarungserfolg bei. Die

Weibchen haben meist reichlich Moéglichkeiten, szefischen den einzelnen Mannchen zu
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bewegen und die Qualitaten der potentiellen Paapartner oder deren Territorien zu
vergleichen. Bislang liegen jedoch nur wenig Infatimnen Gber die von weiblichen Anuren
angewendeten Taktiken der Partnerwahl vor (Arak81%®afe 1997, Murphy & Gerhardt
2002). Die wenigen bei Dendrobatiden vorliegendenlizachtungen zeigten, dass Weibchen
Mannchen nach bereits initiilerter Paarung wiedetliaféen (Limerick 1980, Préhl & Hodl
1999, Roithmair 1994, Summers 1992b, Summers 2@@aillierte Informationen bezuglich
der Partnerwahltaktik der Weibchen fehlen jedochi ladlen bisher untersuchten
Dendrobatiden.

Im Gegensatz dazu waren die weiblichen Praferebeeiiglich mannlicher Merkmale bei
vielen Anuren Gegenstand intensiver Untersuchungesammengefasst von Gerhardt &
Huber 2002, Wells 2007). Viele Untersuchungen wieseeibliche Préaferenzen fur
Rufmerkmale (z.B. dominante Frequenz) nach, wefoiteder Kérpergréf3e der Mannchen
korrelieren (zusammengefasst von Gerhardt & Hub@022 Wells 2007). Aber auch
Praferenzen fur hohe Rufraten, laute, lange oderpkexe Rufe, welche meist mit erhdhten
energetischen Kosten in Verbindung stehen, konnemhgewiesen werden (Ryan 1988a,
Ryan 1988b). Weibchen kénnten Unterschiede in didRafmerkmalen nutzen, um die
Qualitatsunterschiede der Mannchen einzuschatzesichAet al. (1998) konnten beélyla
versicolor experimentell nachweisen, dass die Nachkommeidanchen mit langen Rufen,
welche von den Weibchen préaferiert werden (Gerhasdtal. 1996), eine hohere
Entwicklungs- und Uberlebensrate aufweisen als Kacimen anderer Mannchen. Beim
nordamerikanischen OchsenfrosdRarfa catesbeiana) verteidigen Mannchen Areale, die
spater als Eiablageplatze genutzt werden kbnnemchMadieser Territorien sind besser fur
die Entwicklung und das Uberleben der Eier geeigust andere (Howard 1978b). Die
Mannchen konkurrieren untereinander um die bestabld&geplatze und die groldten
Mannchen besetzen letztlich die praferierten Plaie Weibchen dieser Art paaren sich
wiederum bevorzugt mit groRen Mannchen, in deremitbeum die Uberlebensrate der Eier
hoher ist (Howard 1978a, Howard 1978b). Aber audifdPenzen fur Mannchen, die gute
Brutpflege leisten, bieten den Weibchen direktet®ite. Vor allem innerhalb der Familie der
Pfeilgiftfrosche (Dendrobatidae) ist eine hohe Dsvtét an Brutpflegestrategien festzustellen.
Generell gibt es jedoch bislang nur sehr wenig Hise darauf, dass weibliche Anuren die
Brutpflegeleistungen  potentieller =~ Paarungspartnerorrekt  einschatzen  kdnnen
(zusammengefasst von Wells 2007). Summers (198%)dohtete belDendrobates auratus,

intrasexuelle Konkurrenz zwischen Weibchen um degadg zu den brutpflegeleistenden
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Mannchen. Es konnte allerdings auch bei dieseri&todtht nachgewiesen werden, dass
Weibchen Unterschiede in der BrutpflegeleistungMannchen einschatzen konnen.

Vor allem bei Pfeilgiftfroschen gibt es Hinweiseralaf, dass neben akustischen Signalen
auch visuelle Signale eine wichtige Rolle bei dartierwahl spielen. So konnte beim
polymorphen Erdbeerfroschche@aphaga pumilio) gezeigt werden, dass Weibchen vieler
Populationen eine Praferenz fur Farbmorphe derneigePopulation besitzen (Maan &
Cummings 2008, Summessal. 1999). Moglicherweise haben die Praferenzen dabdlen
bezuglich der Farbmuster potentieller Paarungseartrur farblichen Divergenz der
Populationen gefuhrt (Summaeatsal. 1997).

Um ein detailliertes Verstandnis von evolutiven Z&ssen und Paarungssystemen zu
ermdglichen, sind vor allem simultane Beobachtundes Verhaltens von Weibchen und
Mannchen noétig. Aufgrund der Schwierigkeiten, sirané Verhaltensbeobachtungen
durchzufiihren, fehlen bislang bei vielen Arten ge&na Kenntnisse zu den
Entscheidungsregeln der Weibchenwahl und somit autofen, die zur Varianz des
mannlichen Paarungserfolgs in naturlichen Populatidoeitragen.

Studienobjekt und Arbeitshypothesen

Das Erdbeerfréschche®@phaga pumilio) gehdrt zur Familie der Dendrobatidae, die nur in
den feuchten tropischen Regionen Amerikas von [dgaa bis Ecuador und Uber das
Amazonasbecken bis Sudost-Brasilien vorkommt. Davatidae sind meist tagaktiv,
semiaquatisch oder terrestrisch, oft sehr toxisetl auffallig (aposematisch) gefarbt. Sie
besitzen eine hochentwickelte Brutpflege, die jehn@rt von dem einen oder anderen
Geschlecht ausgefuhrt wird. Innerhalb der Dendidbat liegen verschiedene
Paarungssysteme, Brutpflegestrategien und Teafit@nhalten vor (Sullivaret al. 1995,
Wells 2007).

Uber das Verhalten vo®. pumilio liegen mehrere Feldstudien aus Costa Rica (Donnell
1989a, Donnelly 1989b, Gardner & Graves 2005, H&Bethl 2002, Limerick 1980, Prohl
1997b, Préhl 1997c¢, Préhl 2002, Prohl 2003, Protidetke 2001, Prohdt al. 2007, Prohl &
Hodl 1999) und Panama (Bee 2003) sowie Laboramberts (Baugh & Forester 1994,
Foresteret al. 1993, Summerst al. 1999, Weygoldt 1980, Weygoldt 1987, Zimmermann &
Zimmermann 1988), in denen u.a. die hochentwick&dtgpflege (z.B. Bewasserung der Eier

durch die Mannchen; Larventransport und -futterdagch die Weibchen) beschrieben wurde.
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Die im Freiland gemessenen Populationsdichten gndach Habitat sehr variabel und
reichen von 1,5 - 3,1 Adulti pro 100m?2 in einemni&rwald (Préhl 2002) bis zu 5,3 - 8,5
Tieren pro 100m?2 in einem Sekundarwald (Préhl 2003%) bis zu 13 Tieren pro 100m?2 in
einer Kakaoplantage (Donnelly 1989a, Donnelly 198Ble hoéchste Fortpflanzungsaktivitat
wurde Anfang (April/Mai) und Mitte der RegenzeitullJ bis Oktober, aul3er August)
festgestellt. Starke Niederschlage und hohe Teryrerabegleiten diese (Prohl 1997b).

Die Mannchen sind territorial (Prohl 1997c) undemufvon herabgestiirzten Asten und
Baumstimpfen gewohnlich weniger als 1m lUber denbd@tddn (Savage 2002) (Abb. 1). Die
Territorien werden Uber mehrere Monate oder Jakieebalten (Préhl & Berke 2001) und
gegen eindringende Mannchen sowohl akustisch als phbysisch verteidigt (Prohl 1997c)
(Abb. 1). Weibchen, nichtrufende Mannchen und suliadIndividuen werden vom
Territoriumsinhaber nicht attackiert (Prohl 1997dkinige  Studien (Bunnell 1973,
Zimmermann 1990) haben den Einsatz von aggressRafen wahrend territorialer
Auseinandersetzungen beschrieben. Bis heute wurgsgdoch keine detaillierten
Untersuchungen dieses Signals durchgefiihrt. Esnaosh immer nicht bekannt, welche
Rufkomponenten belO. pumilio als aggressive Kommunikationssignale fungieren und
inwieweit sich aggressive Rufe von Werberufen stfeeiden.

Bei Weibchen konnte in bisherigen Studien keinittminles Verhalten festgestellt
werden. Haase und Prohl (2002) berichteten allgedinon aggressiven Interaktionen
zwischen Weibchen in der von ihnen untersuchtenuRtipn. Die diesem Verhalten
zugrundeliegenden Ursachen sind jedoch bislangkamipe.

Das Paarungssystem ist polygam; Mannchen und Waibcpaaren sich mit
verschiedenen Partnern. Die Paarung dauert 10 mib80Ond wird initiiert, wenn sich ein
rezeptives Weibchen einem rufenden Mannchen nafebb. 1). Im Verlauf des
Paarungsgeschehens fiihrt das Mannchen das Weilmhezinem Eiablageplatz in der
Laubstreu. Vor der Eiablage scheinen einige taktikuelle und akustische Stimulationen zu
erfolgen (Prohl 1997c). Die Mannchen haben wahistible keine Mdglichkeit, eine Paarung
zu erzwingen, denn es erfolgt keine AmplexusbilduBgobachtungen zeigen, dass einige
Weibchen ein Mannchen wahrend der Paarung (jedoclder Eiablage) nach einiger Zeit
ablehnen und sich spater mit einem anderen Manngaamen (Prohl & Hodl 1999).
Detailliertere Informationen lber die Taktik unditérien der Weibchenwahl liegen jedoch
bislang nicht vor. Obwohl Prohl (2003) zeigen kajntass die Rufaktivitat sowie in

10
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Abb. 1 Territorial- und Fortpflanzungsverhalten von O. pumilio. A) ein rufendes Mannchen innerhalb
seines Territoriums; B) ein paarungsbereites Weibchen nahert sich einem rufenden Mannchen und
wird von ihm im weiteren Verlauf zu einem geeigneten Eiablageplatz in der Laubstreu gefihrt; C) die
meist in trockene, eingerollte Blatter abgelegten Eier werden bis zum Schlupf vom Mé&nnchen
bewassert; D) nach dem Schlupf werden die Larven meist einzeln vom Weibchen auf dessen Riicken
zu kleinen, wassergefilllten Axeln von Bananen, Helikonien oder Bromelien transportiert; E und F) das
Weibchen kehrt in regelméRigen Abstdnden zurick und flttert die oophagen Larven mit

unbefruchteten Nahreiern; G) Kampf zwischen einem Territoriumsinhaber und einem Eindringling.

11
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manchen Jahren die Rufrate, dominante FrequenzPuistate eines Mannchens dessen
Paarungserfolg beeinflusste, ist unbekannt, obediedusammenhang auf intra- oder
intersexueller Selektion beruht. Nach der Eiablbgeéssern die Mannchen das aus 3 - 7
terrestrischen Eiern bestehende Gelege bis zunu&athr Larven nach 10 - 12 Tagen (Proéhl
1997b, Prohl & Hodl 1999). Die Weibchen tbernehregioch den Hauptteil der Brutpflege
(Abb. 1). Sie transportieren die geschlipften Kaafgpen einzeln zu kleinen Wasserkorpern
(z.B. Blattachseln von Bromelien) und legen dabistdhzen von weniger als 1m bis zu 15m
zurtick, wobei sie durchaus nicht an das Territortles Mannchens, mit dem sie sich gepaart
hatten, gebunden sind (Prohl & Berke 2001). Lareesorgende Weibchen besitzen keine
Paarungsbereitschaft (Prohl & HOdl 1999). Anstaig @roduzierten Eier von einem
Mannchen befruchten zu lassen, kehren die Weibamargelmalligen Abstéanden zu den
oophagen Larven zurtick und fittern diese bis zureiéhren der Metamorphose nach 6 - 8
Wochen, mit unbefruchteten Nahreiern (Limerick 198@ygoldt 1980, Weygoldt 1987).

Es wurde vermutet, dass die Verteilung und Anzadt Haulguappenhabitate, die
Populationsdichte beeinflusst, da es sich um eiméiérte Ressource handelt. Donnelly
(1989a) konnte zeigen, dass die Erhdhung der Briendkthte zu einer Erhéhung der
Individuendichte fihrte. Prohl und Berke (2001)Illsa fest, dass die Verteilung der
Weibchen von der Verteilung der Kaulquappenhabitseinflusst zu sein scheint und die
Verteilung der Mannchen wiederum von der Verteiludgr Weibchen abhangt. Sie
vermuteten, dass die Mannchen ihre Territorien ragiiégh dort etablieren, wo die
Weibchendichte sehr hoch ist und die Weibchen Aweisaen Territorien wandern, um einen
Paarungspartner zu wahlen. Die Intensitdt der Koeka zwischen Mannchen wiederum
schien dabei in Ubereinstimmung mit der Theorie situellen Selektion in einem Habitat
mit mehr mannchen-lastigem Geschlechterverhaliiehzu sein.

Hauptziel dieser Arbeit war es, das Weibchenwahkien zu untersuchen und die
mannlichen Kommunikationssignale zu identifizierand zu quantifizieren, denen eine
bedeutende Rolle bei der intra- und intersexueélelektion zukommt. Zusatzlich sollten die
Ursachen und Konsequenzen aggressiver Interaktiamveischen Weibchen aufgeklart

werden. Folgende Fragestellungen wurden bearbeitet:

1. Welche Taktik benutzen die Weibchen, um einen Regspartner zu wahlen?
2. Nach welchen Kriterien werden die Paarungspartaeilt?
3. Erhalten die Weibchen fitnessrelevante Vorteile cdudie Wahl (z.B. erhohte

Uberlebensrate der Gelege) bestimmter Mannchen?

12
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4. Beruht der von Prohl (2003) gefundene Zusammenhamgschen einigen
Rufparametern und dem Fortpflanzungserfolg einesindidens auf intersexueller
Selektion?

5. Inwiefern unterscheiden sich Anzeigerufe von aggves1 Rufen?

6. Variieren die Mannchen ihre aggressiven Rufe in &dgigkeit von den
Rufmerkmalen des Eindringlings?

7. Werden durch den wahrend territorialer Interaktronam Vergleich zu den
Anzeigerufen am starksten veranderten Rufparamétésrmationen Uber die
Kampffahigkeit des Signalsenders codiert?

8. Welchen Einfluss hat der Zugang zu Paarungspartnerd die intrasexuelle
Konkurrenz zwischen Mannchen auf die Territoriefigr®

9. Verteidigen auch Weibchen individuelle Territoriebddd wenn ja, warum und mit

welchen Konsequenzen?

Untersuchungsgebiet

Um die genannten Fragestellungen zu beantworterrdevudas Fortpflanzungs- und
Territorialverhalten des Erdbeerfréschchens in reidepulation im Sudosten Costa Ricas
untersucht. Das Untersuchungsgebiet befand sid®@an Giber dem Meeresspiegel in einer
verwilderten Bananenplantage mit Ubergang zum Sddkuwvald innerhalb des Reserva
Biologica Hitoy Cerere (9°40°'N, 83°05'W) (Abb. 2Wwelches zum Internationalen
Biospharenreservat La  Amistad  gehort. Die  durchigitichen  jahrlichen
Niederschlagsmengen innerhalb des Reservates eetr800mm (Préhl 1997a). Die
minimale Tagestemperatur variiert zwischen 18°C @3dC. Die Maximaltemperaturen
liegen zwischen 27°C und 38°C (Préhl 1997a).

13
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11°N
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Abb. 2. Physische Karte von Costa Rica (Mittelamerika) mit Position des Biologischen
Reservats Hitoy Cerere, in dem die Untersuchungen durchgefuhrt wurden.
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2. Taktik und Kriterien der Partnerwahl bei einem n  eotropischen
Erdbeerfroschchen ( Oophaga pumilio)

Zusammenfassung

Viele Studien wiesen Praferenzen weiblicher Anufié@nbestimmte mannliche Merkmale
nach. Es liegen jedoch nur sehr wenige Informatoiiker die Verhaltensregeln vor, die
Weibchen wahrend der Suche nach einem geeignetarur@gpartner anwenden. In der
vorliegendenden Studie wurden sowohl die Préfererite auch die Taktik der Partnerwahl
durch Weibchen beim territorialen Erdbeerfroschcf@ophaga pumilio) untersucht. Meine

Beobachtungen zeigten, dass die Weibchen nichtMannchen zu Mannchen wanderten
sondern sich mit dem nachsten Mannchen unabhamgigdessen Merkmalen (akustische
oder physische Merkmale, TerritoriengroRe, durchigtithe Uberlebensrate der Gelege)
paarten. Zusatzlich wurden Playbackexperimentemaist unter natirlichen Bedingungen
innerhalb des Home Ranges der Weibchen durchgefuhmt weibliche Préferenzen fur
mannliche Merkmale zu verifizieren. Dabei wurderanpagsbereite Weibchen beztiglich
ihrer Praferenzen fur verschiedene Rufparameterfrdf®y dominante Frequenz sowie
Entfernung zwischen Weibchen und Schallquelle) sjete Die Weibchen bevorzugten den
nachstgelegenen Lautsprecher sowie tieffrequentée, Rdiskriminierten jedoch nicht

zwischen hoher und niedriger Rufrate. Es konnteesddin gezeigt werden, dass die
Distanzunterschiede zwischen Weibchen und Schdlégue bestehende Préferenz fur
tieffrequente Rufe aufhoben. Konnten die Weibcheviszhen einem nahe gelegenen,
hochfrequente Rufe prasentierenden Lautsprecheeimetn entfernteren, tieffrequente Rufe
prasentierenden Lautsprecher wahlen, zeigten se sgnifikante Praferenz fur die nahe
gelegene  Schallquelle. Diese Ergebnisse in Komioimat mit  meinen

Verhaltensbeobachtungen im Feld zeigten, dass wmlegbl Erdbeerfroschchen der
untersuchten Population das nachste Mannchen atsiiRgpartner wahlten — wahrscheinlich
um die hohen, mit der Partnersuche assoziiertentelo$z.B. Risiko des kompletten

Gelegeverlustes) bei gleichzeitig geringem Nutagnerluzieren.
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Einleitung

Die Funktion extravaganter mannlicher Merkmale sowieiblicher Praferenzen fir diese
Merkmale ist von zentralem Interesse fur verhali@isgische und evolutionsbiologische
Studien (Anderson 1994). In den vergangenen Jakhuede dabei vor allem der Entstehung
und dem adaptiven Hintergrund weiblicher Préaferanaefmerksamkeit zuteil. Es konnte
gezeigt werden, dass Weibchen direkten (z.B. HI®1) und indirekten genetischen (z.B.
Doty & Welch 2001, Hasselquist al. 1996, Welchet al. 1998, Wilkinsonet al. 1998)
Nutzen aus der Wahl eines Paarungspartners bzwPddarenzen fir bestimmte mannliche
Merkmale ziehen kdnnen.

Trotz einer stetigen Zunahme an Arbeiten Uber dbxaedektierte Merkmale (siehe
Schuster & Wade 2003) und weibliche Praferenzerdiéise Merkmale gibt es nur wenige
empirische Studien, die sich damit beschaftigere die Weibchen Informationen Uber
potentielle Paarungspartner sammeln und eine Esithalmg aufgrund dieser Informationen
treffen (zusammengefasst von Gibson & Langen 1966nions & Petrie 1997). Detaillierte
Kenntnisse Uber die Partnersuche bzw. Weibchensialll jedoch einerseits wichtig, da die
Entscheidungen einen direkten Einfluss darauf habe& Selektion mannliche Merkmale
verandert (Janetos 1980, Real 1990, Seger 198%)erArseits sind sie notwendig, um zu
verstehen, wie sexuelle Selektion die Praferenzeasm Weibchen beziglich ihrer
Paarungspartner beeinflusst. Denn die Auspragungliareer Praferenzen hangt von der
Taktik ab, welche die Weibchen zur Paarungssucheverelen. Viele verschiedene
theoretische Studien beschaftigten sich mit dertnBesuchtaktiken von Weibchen (z.B.
Dombrovsky & Perrin 1994, Hasselquittal. 1996, Janetos 1980, Luttbeg 1996, Luttbeg
2002, Real 1990, Wiegmaret al. 1999, Wiegmanret al. 1996)). Die einzelnen Modelle
lassen sich in vier Hauptkategorien einteilen: gk Wahl, vergleichende Taktik, fixierte
und anpassbare Schwellenwerttaktik. Die einfachsidik flr ein Weibchen bei der Suche
nach einem Paarungspartner ist es, das erste Mé&mmah akzeptieren, auf das es trifft
(Janetos 1980). Das wichtigste Kriterium dieser aligen Wahl ist, dass die
Wahrscheinlichkeit, ein bestimmtes Mannchen als riregpartner zu akzeptieren,
unabhangig von dessen Qualitaten ist (Abb. 1a) gviiannet al. 1996).

Neben der zufalligen Wahl eines Paarungspartnanaekd Weibchen eine vergleichende
Taktik anwenden, wobei sie zunachst eine ReiheMannchen besuchen und anschliel3end

aus dieser Stichprobe das qualitativ hochwertigdéanchen als Paarungspartner wahlen
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(Downhower & Lank 1994). Dabei kdnnen die Weibclamweder die letzten Mannchen
(Choudhury & Black 1993, Wittenberger 1983), einestbmmte Anzahl von Mannchen
(,best-of-N* Taktik: Janetos 1980, Real 1990, Wiegmet al. 1996) oder Mannchen nur fir
eine bestimmte Zeit miteinander vergleichen (Dorabky & Perrin 1994) und dann zum
gualitativ _hochwertigsten zurlickkehren. Verschiedeviorhersagen unterscheiden diese
Taktik von allen anderen hier besprochenen ModeHl@nerseits sollten Weibchen nicht das
erste Mannchen akzeptieren, auf das sie treffedefarseits sollten die Weibchen nach dem
Besuch mehrerer M&nnchen zum besten Mannchen xetiicn, wodurch es zu einem nicht
zufallsbedingten Mehrfachkontakt zu mindestens reilddannchen kommt. Dariber hinaus
sollten die Qualitdten akzeptierter Mannchen fus gaarungsbereite Weibchen Utber den
Qualitaten abgelehnter Mannchen liegen (Abb. 1bp@ivanret al. 1996).

Im Gegensatz zu den bisher beschriebenen Modeitemindie Schwellenwerttaktik an,
dass die Weibchen einen Schwellenwert fur die Ata®p eines Mannchens als
Paarungspartner etablieren. Das erste MannchensemefQualitdten Uber diesem
Schwellenwert liegen, wird akzeptiert (Janetos 1%8€al 1990, Wittenberger 1983). Bei der
fixierten Schwellenwerttaktik nutzen die Weibcheendselben Schwellenwert unabhéngig
von der Qualitat potentiell zur Verfigung stehenBaarungspartner (z.B. Moore & Moore
1988). Bei der anpassbaren Schwellenwerttaktik ggagie Weibchen die Schwelle den
Qualitdten der ihnen zur Verfigung stehenden Maemchn (Janetos 1980 (one-step-
decision), Real 1990, Wiegmarah al. 1996). Beide Taktiken sagen voraus, dass sich die
Weibchen immer mit dem zuletzt besuchten Mannchasargm, wahrend die Anzahl der
besuchten Mannchen variieren kann. Somit akzeptidre Weibchen manchmal das erste
Mannchen, auf das sie treffen (basierend auf deraAme, dass das Weibchen die Schwelle
festgelegt hat, bevor es mit der Suche beginntedéfholte Besuche einzelner Mannchen
werden bei dieser Taktik nicht angenommen — edesan die wiederholten Kontakte basieren
auf zufalligen Begegnungen. Dies fuhrt dazu, daserhalb eines Gebietes fixierte und
anpassbare Schwellenwerttaktik dieselben Vorraessachen im Hinblick auf die Qualitat
von akzeptierten und abgelehnten Mannchen. Akzgépti®annchen sollten qualitativ
hochwertiger sein als abgelehnte Mannchen, wobei @ualitdt akzeptierter Mannchen
irgendwo Uber dem Schwellwert liegen sollte und @ealitat abgelehnter Méannchen
irgendwo unterhalb des Schwellwertes (Abb. 1c) @hiannet al. 1996). Beim Vergleich
von Gebieten mit unterschiedlichen Mannchenqualitat sagt die anpassbare
Schwellenwerttaktik ein anderes Muster voraus, gehdem, wohin die Schwelle in den
einzelnen Gebieten verschoben wird (1d) (Reid &ps1997).
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A) zufallige Wahl B) vergleichende Taktik
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Abb. 1. Vorhergesagte Verteilungen der Qualitaten von akzeptierten und abgelehnten Mé&nnchen
(gekennzeichnet durch die schattierten Areale) fur jedes der vier Hauptklassen von
Partnerwahltaktiken (nach Reid & Stamps 1997). Bei Vergleichen der Qualitat abgelehnter und
akzeptierter Mannchen innerhalb eines Habitates wird jedes Weibchen durch einen Datenpunkt
dargestellt, welcher auf der durchschnittlichen Qualitat der Mannchen beruht, die sie auf ihrer Suche
akzeptiert oder abgelehnt hat. Bei Vergleichen der Mannchenqualitaten zwischen Habitaten entspricht
jeder Datenpunkt der mittleren Qualitat von akzeptierten und abgelehnten Mannchen in einem Gebiet.
A) Zuféllige Wahl — akzeptierte und abgelehnte Mé&nnchen erstrecken sich Uber das gesamte
Qualitatsspektrum. B) Vergleichende Taktik — akzeptierte M&nnchen besitzen bessere Qualitdten als
abgelehnte Mannchen (entlang der diagonalen Linie unterscheiden sich die Qualitdten von
akzeptierten und abgelehnten Mannchen nicht). C) fixierte Schwelle — es gibt einen Schwellenwert (T)
fir die Akzeptanz eines Mannchens, so dass alle akzeptierten Mannchen tber dieser Schwelle liegen
und alle abgelehnten Mannchen darunter. D) anpassbare Schwelle — es gibt unterschiedliche

Schwellenwerte fir die Akzeptanz eines Mannchens (T, und T5).
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In Ubereinstimmung mit theoretischen Modellen, weiserschiedene Studien daraufhin,
dass mit der Partnersuche assoziierte Kosten (Qluoydk Black 1993, Dalest al. 1992)
und die Qualitat potentieller Paarungspartner (@®I1995, Kvarnemo & Forsgren 2000,
Kvarnemo & Simmons 1999, Rosenqvist & Houde 1997gre starken Einfluss auf die
optimale Taktik haben. Bei ansteigendem Nutzenginkienden Kosten sollten die Weibchen
wahlerischer sein (Parker 1983). Fallen die Sudekostarker ins Gewicht, resultiert die
best-of-N Taktik nicht mehr, wie von Janetos (198@hergesagt, in der hdchsten Fitness fur
das wahlende Geschlecht, sondern die anpassbareel&siwerttaktik (one-step-decision
Strategie) dominiert (Real 1990). Bei sehr hohenh&osten und niedrigem Nutzen sollten
die Weibchen das erste Mannchen, auf das sie rirefikzeptieren und eine zufallige
Partnerwahl betreiben.

Aufgrund der Komplexitat weiblichen Wahlverhaltessid neben Beobachtungen des
Weibchenwahlverhaltens im Feld auch Experimenteégndm zwischen den Taktiken zu
unterscheiden. Fur tropische Froscharten jedoderdtislang detaillierte Informationen tber
die Taktik der Weibchenwahl und die Art der Infotrmassammlung in Kombination mit
Untersuchungen der Kriterien der Partnerwahl dutteh Weibchen. In der vorliegenden
Studie sollte diese Licke beim neotropischen Endlisehchen Qophaga pumilio)
geschlossen werden.

Bei verschiedenen Anurenarten konnte bereits gezeigrden, dass Weibchen
Praferenzen fur bestimmte ménnliche Rufmerkmalehgbusammengefasst von Halliday &
Tejedo 1995). Oft wirken Mannchen, die die enesgétikostspieligsten Rufe produzieren,
attraktiv. auf Weibchen (Gerhardt 1988). VerschiederRufvariablen bendtigen
unterschiedlich hohe energetische Investitionen Welbchen bevorzugen Rufe mit mehr
Komponenten, langerer Dauer, hoherer Intensitatr otléherer Wiederholungsrate
(zusammengefasst von Gerhardt & Huber 2002). Akciséi Signale kdnnen jedoch auch
Informationen Uber die Korpergrol3e eines Mannchathadten (Gerhardt & Huber 2002,
Poole & Murphy 2007, Rossa al. 2006). KorpergroR3e ist bei einigen Arten negativ aer
dominanten Frequenz korreliert. Solche Signale kénebenfalls die Partnerwahl eines
Weibchens beeinflussen (Gerhardt & Huber 2002, $\2007).

Ziel dieser Studie war es, beim Erdbeerfroschef@npumilio) einerseits sowohl das
Fortpflanzungsverhalten und die Praferenzen derb@en fir bestimmte Merkmale der
Mannchen (akustische und physische Merkmale, BeeiigroRe, mittlere Uberlebensrate
der Gelege als Mald fir die Brutpflegeleistung eid&nnchens) als auch die der

Weibchenwahl zugrundeliegenden Taktiken und ihret&wo aufzuklaren. Andererseits sollten
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Playbackexperimente zur Uberpriifung der erhalteBgebnisse genutzt werden. Da Prohl
(2003) zeigen konnte, dass sowohl eine tiefe doménBrequenz als auch eine hohe Rufrate
positiv mit dem Fortpflanzungserfolg von mannlicherdbeerfroschen korrelierten, wurden
diese beiden Rufparameter im Verlauf der Experimegetestet.

O. pumilio bietet sich als exzellentes Modellsystem fir digestrebten Untersuchungen
aus verschieden Grunden an. Erstens sind die Qkolmd das Fortpflanzungsverhalten der
Mannchen bereits sehr gut untersucht (Baugh & Ferek994, Bee 2003, Bunnell 1973,
Foresteret al. 1993, Gardner & Graves 2005, Prohl 1997a, ProBl7tad Prohl 2002, Prohl
2003, Prohl & Berke 2001, Prohl & Hodl 1999). Zvesis ermdglicht die verlangerte
Fortpflanzungszeit (Marz - Dezember) Beobachturgssr einen lAngeren Zeitraum hinweg.
Aufgrund eines fehlenden Amplexus kénnen erzwungeaarungen durch die Mannchen
ausgeschlossen werden. Weibchen paaren sich nuMarnhchen, die sie selbst gewahlt
haben. Drittens sind Weibchen das allein wahlendsc@echt und weisen im Gegensatz zu
vielen anderen Anurenarten sehr hohe PaarungseatbnViertens wurden Varianzen im

mannlichen Paarungserfolg bereits nachgewiesen.

Material und Methoden

Untersuchungsgebiet

Die Untersuchungen wurden in einem Tieflandregedwal biologischen Reservat Hitoy
Cerere (Provinz Limon, Costa Rica) von Mitte Aug2804 bis Ende Mai 2006 durchgefuhrt.
Im Jahre 2004 wurde das Untersuchungsgebiet in BAtfernung zum Flul3 Hitoy Cerere
angelegt. Im Jahre 2005 befand sich das Untersgsigebiet ca. 500m entfernt auf einer
kleinen Insel zwischen dem Hitoy Cerere und einear meitweise wasserfihrenden
Seitenarm dieses Flusses. Das Areal, das bis vodaB@en von Einheimischen flr den
Bananenanbau genutzt wurde, befindet sich in dgefReration zum Sekundarwald und ist
durch einen hohen Anteil an HelikonieHdiconia spp.) und BananerMisa spp.) sowie

krautigem Unterwuchs, Cyclanthaceae (ZBrludovica rotundifolia) und einigen wenigen

laubabwerfenden Baumen (z.B. Kautschuk-Ba@astflla elastica)) charakterisiert. Weitere

als Larvalhabitat nutzbare Pflanzen wie beispieissv8romelien waren nicht vorhanden. Bei
der Wahl des Untersuchungsareals wurde auf eindichéghohe Individuendichte geachtet.
Die 2400mz2 (2004) bzw. 505m2 (2005) grof3en Untdrsngsgebiete wurde zu Beginn der
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Untersuchungen unter Verwendung von in Kopfhéhdauégnden Nylonschniren in 1mz2
grol3e Quadrate unterteilt, um die Kartierung debi€ies und die Positionsbestimmung der

Individuen zu ermdglichen.

Klimaparameter

Unter Verwendung des Regenmessgerates WS-704& (Fape Supplies Ltd.) wurde die
tagliche Niederschlagsmenge (jeweils zusammengdefass5:00 bis 5:00 Uhr des folgenden

Tages) ermittelt.

Verhaltensbeobachtungen

Der Einfluss der Beobachter auf die Tiere kannsals gering eingestuft werden. Keines der
Individuen reagierte bei langsamer Annaherung dadenfolgung mit Flucht oder anderen
Anzeichen von Stress. Da hektische Bewegungen edaniwurden, gingen die Tiere dazu
Uber, die Anwesenheit des Beobachters vollig zwrignen. So sind rufaktive Mannchen
(bereits kurze Zeit nach Beginn der UntersuchungenAnnaherung des Beobachters weder
geflichtet noch stellten sie das Rufen ein. Dartioegius wurde der Beobachter in mehreren
Fallen von verschiedenen Fokusweibchen zeitweise Sitzwarte genutzt, was darauf

schliel3en lasst, dass dieser nicht als Bedrohuhggeaommen wurde.

Weibchen

Das Verhalten von 20 Weibchen wurde von SeptemiseDbzember 2004 sowie von April
bis August 2005 (insgesamt ca. 1700 Beobachtunudsiy mittels einer Kombination von
.=focal animal sampling“ und ,ad libitum sampling'bwie one-zero-sampling (Martin &
Bateson 1992) protokolliert. Die Weibchen (Fokuswlen) wurden einzeln jeweils fir einen
Zeitraum von einer Eiablage bis zur darrauffolgenBeablage beobachtet (ca. 5 Tage). Dabei
wurde zwischen 5:00 bis ca. 18:00 Uhr (Sonnenagfgbis Sonnenuntergang) fur das
jeweilige Fokusweibchen die Position innerhalb @asdratsystems in einem Zyklus von
5min ermittelt. Da die Weibchen in der Dammerung iSchlafpléatze aufsuchen und diese bis
Sonnenaufgang nicht wieder verlassen (eigene Betlagen), war eine Beobachtung der

Tiere wahrend der Nacht nicht notwendig.

22



Kapitel 2 Weibchenwabhl

Bezuglich des Verhaltens der Tiere wurde pro Mimaéert, ob die Weibchen Kontakt
zu Ma&nnchen hatten, Interesse an diesem ManncherPadrungsverhalten zeigten oder Eier
legten. Als Kontakt wurde dabei gewertet, wenn \&feibchen sich auf mind. 50cm an ein
Mannchen annaherte (oder umgekehrt) und sie daseiMiinnchen entweder visuell oder
akustisch wahrnehmen konnte. Als Interesse an eMémmchen wurde gewertet, wenn ein
Weibchen sich entweder zielgerichtet auf ein Maenclzu bewegte und/oder dieses
beobachtete. Eine Paarung wurde als eine Interakigfiniert, bei der ein Weibchen einem
Mannchen Uber eine gewisse Distanz zum Eiablagepidgte und die in einer Eiablage
resultierte. Als Beginn der Eiablage wurde der Moméestgelegt, in dem sich beide
Geschlechter in das meist eingerollte Eiablageblegiaben und dieses erst nach Beendigung
der Eiablage wieder verlie3en. Als Ende der Eiablgalt das Verlassen des Eiablageblattes
durch das jeweilige Geschlecht. Wenn mdglich wursi@mohl nach der ersten als auch nach
der zweiten Eiablage die Anzahl der Eier bestimBwnach wurden die Gelege taglich
kontrolliert, um die Uberlebensrate sowie Mortaditisachen bestimmen zu kénnen. Um
einen Einfluss der Gelegekontrolle auf die Ubenhsibate der Eier auszuschlieBen, wurden
alle Gelege, bei denen wahrend der Kontrolle aueh geringfligige Veranderungen des
Eiablageplatzes verursacht wurden, aus weiteretyse@ ausgeschlossen.

Wenn ein Fokusweibchen wahrend des Beobachtungammiés Kaulquappen
transportierte, wurde die Datenaufnahme bei dies@mibchen abgebrochen. Die
gesammelten Daten dieses Weibchens gingen nicllieinAnalyse ein, da Kaulquappen
versorgende Weibchen wéahrend dieser Zeit keinBdairungsbereitschaft besitzen (Prohl &
Hodl 1999).

Jedes Fokusweibchen wurde zu Beginn der Datenaunimébtografiert, um basierend auf
individuellen Mustern von schwarzen Punkten undz&orLinien Uber der roten dorsalen
Grundfarbung eine Verwechslung mit anderen ebenfalhmarkierten Weibchen zu
verhindern. Erst nach Beendigung der Datenaufnalwmee das jeweilige Fokusweibchen
eingefangen und mittels Zehenamputation (toe aligpmarkiert. Diese Methode beeinflusst
das Verhalten der Tiere oder die Uberlebensratet,nicenn nur eine Zehe pro FulR amputiert
wird, sowie Daumen und dritte Zehe der HinterfiRangetastet bleiben (Meuche & Grafe
2004, Prohl 2002). Dabei wurde darauf geachtets gias GliedmaRe nicht mehr als eine
Phalangenspitze abgeschnitten wurde. Aul3erdem wdedé ,Finger” nicht amputiert, um
Beeintrachtigungen beim Klettern so gering wie nabglzu halten. Die Tiere wurden mit
Hilfe einer tragbaren Prazisionswaage (VoltcraftZ88) mit einer Genauigkeit von +0,01g

gewogen und mit Hilfe eine Schublehre vermessempfRumpf-Lange (KRL)).
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Mannchen

Vor Beginn der Datenaufnahme wurden alle Mannchén=(17) im Untersuchungsgebiet
individuell mittels Zehenamputation markiert. Aué&m wurden Fotos von allen Mannchen
gemacht, um individuelle Muster zur Wiedererkennantgen zu konnen. Die Tiere wurden
mit Hilfe einer tragbaren Prazisionswaage (Voltci@B-250) mit einer Genauigkeit von
+0,01g gewogen und mit Hilfe eine Schublehre vesergKRL).

In der direkten Umgebung der Fokusweibchen wurdetmaMannchen ,scan sampling*
und ,one-zero-sampling” (Martin & Bateson 1992) ayron zu den Beobachtungen der
Weibchen insgesamt an 65 Tagen (April 2005 bis Aug2005) von mindestens einer
weiteren Person durchgefihrt.

Da die Rufaktivitat der Tiere zwischen 7:00 undODOUhr morgens am hdchsten ist und
sowohl Paarungen als auch Eiablagen nur vormitségfinden (Prohl 1997c) wurde das
Verhalten aller Ma&nnchen im Untersuchungsgebiet $o®0 bis 10:00 Uhr alle 5min
protokolliert. Dabei wurden die Ma&nnchen nacheirand der gleichen Reihenfolge und im
gleichen zeitlichen Abstand abgelaufen. Neben dsitien wurde auch die Rufaktivitat
(ja/nein), die Anzahl und wenn maéglich die Ideritawesender Weibchen (<50cm Distanz)
und die Paarungsaktivitat (ja/nein) protokolliert.

Zusatzlich zu den Verhaltensbeobachtungen wurddaufwahmen der Mannchen unter
Verwendung eines Sony Professional Walkman (WM D@&] eines Richtmikrofons (Fa.
Sennheiser, MZA 14 P48) gemacht. Es wurde versudsgesamt pro Mannchen 10
Rufsequenzen an verschiedenen Tagen aufzunehmevurie notiert, ob sich wahrend der
Rufaufnahme ein Weibchen in der Nahe des Mannchefiselt. Alle Rufaufnahmen wurden
am Vormittag durchgefuhrt. Im direkten Anschluss pale Rufaufnahme wurde die
Lufttemperatur in unmittelbarer Nahe des Mannchaiitels eines Thermometers (Voltcraft

DT-8820 Environment Meter) mit einer Genauigkeih\@1°C gemessen.

Datenanalyse

Analyse der Rufe

Es wurden 190 Rufsequenzen von 17 Mannchen (Mgt 1,2 Sequenzen/Mannchen) mit
Hilfe der Software Avisoft-SASLab Pro (Fa. SpredBerlin, Germany) analysiert bei einer

Abtastrate von 44100Hz. Powerspektrogramme (hammindow, FFT-Lange: 256) wurden
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fur Bestimmung der dominanten Frequenz verwendemporale Eigenschaften wurden
mittels eines Oszillogramms (Abb. 2) ausgewertetrzaufeinander folgende Rufe wurden
pro Rufaufnahme bezuglich folgender Parameter avsmget: Ruflange [s], Anzahl der Pulse
pro Ruf, Pulsrate [Pulse/ms] und dominante Frequéhiz]. Zusatzlich wurde fir jede
Rufaufnahme die Rufrate [Rufe/s] ermittelt, indemdsei verschiedenen Stellen je Uber ein
Intervall von 2s die Anzahl der Rufe ausgezahltdeurir jeden der genannten Parameter
wurde anschlieBend der Mittelwert aus den zehndhinien pro Rufaufnahme gebildet. Als
Malf3 fur den Anteil der Zeit, wahrend der ein alegtes Signal produziert wird, wurde der
Duty Cycle [s/s] berechnet. Dieser Wert ergibt gilcinch die Multiplikation der Rufrate mit
der durchschnittlichen Ruflange pro Rufaufnahmerii@elt 1991, Taigen & Wells 1985).
Um eine auf unterschiedlicher Temperatur wahrerndRigaufnahmen beruhende Varianz
bezuglich der einzelnen Rufparameter ausschlieRan kbnnen, wurden alle
temperaturabhangigen Parameter (Anhang VI) auf @eperatur von 25,6°C (mittlere
Temperatur, bei der die Rufaufnahmen gemacht wyrdgeicht. Fur jeden einzelnen
Rufparameter wurde ein Varianzkoeffizient (CV) irfmdb einer Rufsequenz (GVording.
innerhalb eines Mannchens (g\wnd zwischen den Mannchen (g\sowie das Verhaltnis
CV, / CV, berechnet.

Da die An- oder Abwesenheit eines Weibchens diepfging einzelner Rufparameter
nachweislich beeinflusste (Anhang VI) und von ueMannchen nur wenige Rufaufnahmen

100Ampl|tude [%]
RL P
S IR
III
0
-50
_1000 100 200 300 400 500ms

Abb. 2. Oszillogramm von drei aufeinanderfolgenden Rufen einer Rufaufnahme eines mannlichen O.

pumilio. RL = Ruflange; IR = Intervall zwischen zwei aufeinanderfolgenden Rufen; P = Pulse.
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ohne Weibchen in der Nahe gemacht werden konnteimgem fir weitere Analysen nur
Rufaufnahmen verwendet, bei deren Aufnahme das bhiam Sichtkontakt zu mindestens
einem Weibchen hatte. Es wurde pro Mannchen ungd&Raimeter ein Mittelwert von diesen

Rufaufnahmen verwendet.
Territorien und Home Ranges

Fur jedes Mannchen innerhalb des Untersuchungdgsbsowie fur jedes Fokusweibchen
wurden die Lage und GroR3e der Territorien bzw. Hétaaeges berechnet. Dazu wurden den
einzelnen Quadraten des Untersuchungsgebietes Xrdi@mten zugewiesen, wobei jede
Koordinate dem Zentrum eines 1m? gro3en Quadratesprach. Mit Hilfe der Software
ArcView GIS 3.3. (Fa. Environmental Systems Redealmstitute (ESRI)) sowie den
Zusatzprogrammen Spatial Analyst 2.0a (Fa. ESRiJI2ZShape 3.0, Home Range Extension
(Rodgers & Carr 1998) wurden Home Range- bzw. faerengrof3en mittels der adaptiven
Kernel Methode (Worton 1989) berechnet. Als smawhiactor wurde dabei der optimale
Referenzwert einer bekannten Standardverteilungf)(HiSilverman 1986, Worton 1989)

verwendet. Folgende Formel lag der Berechnung naigru

- +
b= n e [var +var,
2

Dabei wurden eine Dichtefunktion und somit interpidé Home Ranges (Weibchen) bzw.
Territorien (Mannchen) berechnet, die sich Uber 98% Positionsdaten erstreckten.
Zusatzlich wurde fur jedes Fokusweibchen eine Rititktion flir das Kerngebiet (50% der
Positionsdaten) berechnet. Da sich nichtrufende ndiden unter Umstanden in fremden
Territorien aufhalten kdnnen (I. Meuche, persordi®eobachtung; Prohl 1997c) wurden fur
die Berechnung der TerritoriengroRe nur Positiotesd&on rufenden Mannchen verwendet.
Die Positionen der Mannchen wurden jeweils zu énmere Unterdatensatzen von acht
aufeinander folgenden Tagen zusammengefasst. #és jdannchen wurde anschlieRend die
mittlere Territoriengro3e Uber die aufeinander éolden Unterdatensatze berechnet. In die
Berechnung des Home Ranges der Weibchen gingerPafigionsdaten (von 5:00 - 18:00
Uhr) im Zeitraum von einer bis zur nachsten Eiablam. Fur alle Tiere standen mehr als 30
Positionen zur Verfiigung, wodurch eine Beeinflugsdaer Methode durch einen zu geringen

Stichprobenumfang ausgeschlossen werden kann (8etalal1999). Der zeitliche Abstand
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zwischen den einzelnen Positionen betrug 5min. NaehSolla et al. (1999) wird eine
zeitliche Unabhangigkeit aufeinanderfolgender Datsikte flr die Berechnung von Kernel
Home Ranges nicht bendtigt. Da gemal ihrer Untarsug hingegen konstante Zeitintervalle
und Maximierung der Anzahl der Beobachtungen teot@hter Autokorrelation die Prazision
der Schatzungen erhoht, werden die Annahmen fuBdiechnung von Home Ranges bzw.
Territorien durch einen geringen zeitlichen Abstand 5min nicht verletzt.

Im Anschluss wurde mit Hilfe der erwahnten Prograrum das Kerngebiet eines jeden
Fokusweibchens ein Radius von 5 und 10m (willkbeic Standard) berechnet und
dargestellt, um die raumlichen Verteilungen der ldoiRanges bzw. Territorien von

Mannchen und Weibchen besser erfassen zu kénnen.

Kondition

Da die Kondition der Individuen die Partnerwahl infassen kann (z.B. Rintamalet al.
1995), wurde fur alle Ma&nnchen und Weibchen ein dibonsindex (Jakolet al. 1996,
Murphy 1994) berechnet. Dieser wurde durch die 8ggon zwischen dem Gewicht aller
Mannchen bzw. Weibchen und ihrer KRL ermittelt (Anly V). Die Kondition eines Tieres
wurde als Abweichung seines Gewichts von dem dufieh Regression vorhergesagten
Gewichts definiert (Residuen), so dass Individueinsehlechter Kondition negative Residuen

besalRen und Individuen mit guter Kondition positive

Gelege

Es wurde analysiert, ob die Gelegegréf3e in Abhdmgigvon verschiedenen Faktoren
variiert. Dabei wurde einerseits die mittlere Gelg@3e fur jedes Fokusweibchen berechnet
und eine multiple Regression nach den Kriterierereifioward Selection zwischen diesem
Parameter und Kondition, Grél3e und Gewicht der \8heh durchgefiihrt. Dartiber hinaus
wurde mittels einer linearen Regression ermittelt, zwischen der Anzahl der Eier eines
Weibchens (bei der zweiten Eiablage) und der Anzadd Tage, die seit der ersten
protokollierten Eiablage vergangen waren, ein Zusanhang bestand. Auch eine mdgliche
Abhangigkeit des Zeitintervalls zwischen zwei anésiderfolgenden Eiablagen von
Niederschlag wurde unter Verwendung einer line&egression untersucht. Dabei wurde der
prozentuale Anteil von Tagen ohne Regen an der igs# zwischen zwei Eiablagen

ermittelt.
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Zusatzlich wurde die Varianz der Gelegegro3e éilegchens in Abhéngigkeit von den
Qualitditen des Paarungspartners untersucht. Eitsersairde mittels einer Spearman
Rangkorrelation analysiert, ob Mannchen mit bestiemMerkmalen im Mittel auch grof3ere
Gelege haben. Andererseits wurde mit Hilfe des o¥ibm-Tests flr gepaarte Stichproben
verglichen, ob mit dem Paarungspartner, der eineered Auspragung eines bestimmten
Merkmals aufwies, eine hohere Anzahl von Eiern gieleurde. Als Qualitatsmerkmale der
Mannchen wurden dabei Ruflange, Anzahl der PulseRarf, Pulsrate, Frequenz, Rufrate,
Duty Cycle, GroRRe, Gewicht, Kondition sowie die fpflegeleistung herangezogen. Die
Brutpflegeleistung eines Mannchens wurde als Uberlsrate (prozentualer Anteil
Uberlebender Eier an der urspriinglichen Gelege(si#ieer Gelege bis zum 9. Tag nach der
Eiablage definiert. Die Uberlebensrate zu einentespé Zeitpunkt wurde nicht bestimmt, da
die Weibchen nach 10 Tagen bereits beginnen, iargen zu transportieren (Préhl 1997b,
Prohl & Hodl 1999) und somit nicht ermittelbar isty eine Abnahme der Gelegegrof3e auf
Mortalitat zuriickzufiihren ist. Dartiber hinaus wustalysiert, ob die Uberlebensrate der
Eier (als Indiz fur die Brutpflegeleistung eines vidhens) in Zusammenhang mit den oben

genannten Qualitditsmerkmalen steht (Spearman Rene¢gkioon).

Partnerwahl

Da die einzelnen theoretischen Modelle tUber Pastioditaktiken u.a. auf Vorhersagen uber
die Kontaktmuster zwischen Weibchen und Mannchersieben, wurde fir jedes
Fokusweibchen eine Quantifizierung und Identifieieg der Kontaktm&nnchen insgesamt
und pro Tag (fur den Zeitraum zwischen zwei Eiabilggdurchgefiihrt. Fir das Jahr 2005
konnte zusatzlich die Anzahl der Mannchen, die gemeiligen Weibchen zum Zeitpunkt der
Paarung (0 - 10 min vor Paarung) bzw. unmittelbar der Paarung (O - 60 min vor der
Paarung) zur Verfigung standen, festgestellt werBaei wurden nur Mannchen, die im
genannten Zeitraum vor der Paarung in einem Umkm@is5 - bzw. 10m mindestens einmal
riefen, als verfugbar definiert, da lediglich ruti@k Individuen von den Weibchen lokalisiert
und als Mannchen identifiziert werden kénnen (eeggBeobachtungen).

Um auszuschliel3en, dass die Weibchen in der Namhtler Eiablage ihren Schlafplatz
bereits in Richtung bevorzugter Mannchen verschegbeirden die Positionen des letzten
Schlafplatzes relativ zum Kerngebiet des Weibchamsgewertet. Aul3erdem wurde fir den
Tag der Eiablage der Zeitraum berechnet, in dem naéisten Weibchen beginnen, ihr

Kerngebiet zu verlassen und sich einem Manncherahern.
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Fur die Evaluierung der Weibchenpraferenzen wurdle die aus dem Jahre 2005
vorliegenden Daten zunachst die Distanz zwischan &éeibchen und allen Rufern im
Umkreis von 5 und 10m fir funf verschiedene Zedtimélle (O - 10min, 10 - 30min, 30 -
60min, 60 - 120min, 120 - 180min vor der Paarungjitelt, um zu Uberprifen, ob die
Weibchen sich mit dem im jeweiligen Zeitraum naehsRufer spater verpaaren. Dabei
wurde zwischen verschiedenen Zeitintervallen uoteeslen, da fiurO. pumilio bislang
keinerlei Informationen dariiber vorliegen, wann Weibchen mit der Wahl beginnen bzw.
ihre Entscheidung treffen.

Um festzustellen, ob die Distanz zu weiteren ruémiannchen die Entscheidung eines
Weibchens, sich mit dem nachsten Rufer zu verpadreginflusst, wurde die zusatzliche
Distanz ermittelt, die ein Weibchen hatte zurlcklegmissen, um zum zweitn&chsten
Mannchen zu gelangen. Die Berechnung der Distamagde fur die Zeit 30 - 60min vor
Initiierung der Paarung durchgefuhrt, da 0 - 30mor Paarungsinitierung nicht ausge-
schlossen werden kann, dass die Weibchen nichitdbeetbst aktiv die Distanz zum spéteren
Paarungspartner verkirzt haben. Unter Verwendungr dbgistischen Regression wurde
analysiert, ob die zusatzlich zurickzulegende bDistaeinen Einfluss auf die
Wahrscheinlichkeit hatte, dass Weibchen sich mit déchsten Mannchen verpaarten.

Die einzelnen Partnersuchtaktiken machen unterdlotive Vorhersagen dber die
Qualitaten der gewahlten Mannchen im Vergleich zchtgewahlten Mannchen. In der
vorliegenden Studie wurde bezlglich der Qualitaen Mannchen zwischen Kondition,
Gewicht und GréfRe (KRL) eines Mannchen, dessenitdeengrol3e sowie verschiedenen
Rufmerkmalen (Ruflange, Pulsanzahl, Pulsrate, FeguRufrate und Duty Cycle) und der
mittleren Uberlebensrate seiner Gelege unterschigdétels des 2-seitigen Binomial-Tests
wurde ermittelt, ob die Weibchen unter den beidem jeweiligen Zeitintervall vor
Paarungsinitiierung nachsten rufenden Mannchenbdate im Hinblick auf die genannten
Merkmale wahlten. Standardmafiig wurden die einpelWeibchen nur einmal von einer bis
zur nachsten Eiablage (s.0.) beobachtet, daheerliégine systematischen Erhebungen zu
deren spaterem Wahlverhalten vor. Wahrend der megdiechen Beobachtung der Mannchen
konnten jedoch einige Informationen Uber weiterartdagen und Paarungspartner der
Weibchen erfasst werden. Unter Verwendung des Whlcel ests flr gepaarte Stichproben
wurde Uberpruft, ob zwischen dem Mittelwert allekénnten Paarungspartner im Vergleich
zum Mittelwert aller anderen nicht gewéhlten Mareichein Unterschied bestand.
Eingegangen sind dabei nur Mannchen, deren Tewmormit dem Home Range des

jeweiligen Weibchens tberlappte.
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Playbackexperimente

Herstellung synthetischer Rufe

Im Vorfeld der Experimente wurden Rufaufnahmen ceiedener Mannchen im
Untersuchungsgebiet unter Verwendung eines Sorfg$dional Walkmans (WM-D6C) und
eines Mikrofons (Sennheiser MZA 14 P48) durchgdfilus diesen Aufnahmen wurde ein
typischer Ruf anhand der von Prohl (2003) in déeselPopulation ermittelten Mittelwerte
ausgewahlt und am Computer mit Hilfe der Softwandséft-SASLab Pro (Fa. Sprecht,
Berlin, Germany) nachgebaut (Abb. 3). Dabei wurdeselr nachgebaute Ruf einmal mit
4,0kHz (Mittelwert der Population), einmal mit 4k (Mittelwert der Population + 2xp%
und einmal mit 3,6kHz (Mittelwert der Populatior2x S5) synthetisiert. Die Rufrate dieser
synthetischen Rufe wurde mit Hilfe der Software dwave (Goldwave Inc.) variiert. Dabei
wurden Rufserien mit einer Rufrate von 6,5 Rufdn/¢®littelwert der Population), 8
Rufen/sek (Mittelwert der Population + 2x)3und 5 Rufen/sek (Mittelwert der Population -
2x ) hergestellt und mit Hilfe einer Endlosschleifé gony UX-S Chrome Class Premium

60min —Kassetten Uberspielt.

Versuchsdurchfiihrung

Um Hinweise auf die weiblichen Praferenzen beztigliausgewahlter mannlicher
Rufmerkmale zu erhalten, wurden von November 2008 Mai 2006 zwischen 8:00 und
13:00 Uhr Playbackexperimente erstmals unter neti@h Bedingungen innerhalb des Home
Ranges der jeweiligen Weibchen durchgefuhrt. Esdesmrnur Weibchen getestet, die
Paarungsbereitschaft (Weibchen folgen einem rufendénnchen) signalisiert hatten und
einem Mannchen bereits Uber eine gewisse Distanedy in Richtung Eiablageplatz gefolgt
waren. Vor Beginn der Experimente wurde das zuwan WVeibchen als Paarungspartner
gewahlte Mannchen sowie alle Rufer im Umkreis vanvBeggefangen. Eigene Vorversuche
haben gezeigt, dass eingefangene Weibchen (walmbchestressbedingt) weder auf die

wéahrend der Playbackexperimente prasentierten Rufmagierten noch nach
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Freilassung an rufenden Mannchen Interesse zeifiten.Stérungen fur das zu testende
Weibchen so gering wie moéglich zu halten, wurdeeenicht beriihrt, sondern direkt vor Ort
getestet.

Jedes Weibchen wurde nur einmal innerhalb eineetixgntreihe getestet. Im Anschluss
an jedes Experiment wurden die Weibchen gefangemaral ihrer Zehenamputation
identifiziert oder entsprechend markiert und fotdmgrt, vermessen (KRL) und gewogen.
Zusatzlich wurde die Umgebungstemperatur sowieldtiezeit und Dauer des Experimentes

bestimmt.

Experimente zur Rufrate

Um bei den einzelnen Tests gleiche Abstdnde zwiscle® Lautsprechern sowie zwischen
Lautsprecher und dem jeweiligen Weibchen unterrheligén Bedingungen im Freiland zu
gewahrleisten, wurden zwei feuchtigkeitsunempfott Lautsprecher (VISATON FRS 10
WP Breitbandlautsprecher) im Abstand von 2m vonadea und in einem Winkel von 45°
auswechselbar auf einem Holzbrett montiert (AbbB&ide Lautsprecher waren jeweils tber
einen Verstarker (Roadstar AM-311 sowohl mit eia@V Motorradbatterie als auch mit
einem Abspielgerat (Sony Professional Walkman WMED&erbunden. In der Mitte des
Brettes wurden zwei hintereinander liegende Nagalies ein 50cm langer Holzstab im
rechten Winkel zum Brett angebracht.

Zu Beginn eines jeden Experiments wurde der Sabgdlpbeider Lautsprecher mit Hilfe
eines Schallpegelmessgerates (RadioShack Sourletes|(Genauigkeit: + 2dB bei 114dB))
aus einer Distanz von 50cm auf 70dB (Mittelwert Bepulation (I. Meuche unveréffentlichte
Daten)) eingestellt. Danach wurde die gesamte Kokison auf das jeweilige
Versuchsweibchen ausgerichtet. Dabei wurde miteHiés 50cm langen Holzstabs das Brett
auf 1m Abstand zum Weibchen platziert. Die beidég® in der Mitte des Brettes dienten
dazu, die Konstruktion so auszurichten, dass zwiscllem Weibchen und beiden
Lautsprechern ein Winkel von 90° eingeschlosserdeiuNach dem Ausrichten wurde mit
dem Vorspielen der Rufe begonnen. Dabei wurde voane der beiden Lautsprecher die
hohe Rufrate (8 Rufe/sek) prasentiert und gleidlizeom anderen Lautsprecher die niedrige
Rufrate (5 Rufe/sek). Die Frequenz der Rufe bei@dertsprecher betrug 4kHz (Mittelwert der
Population (Préhl 2003)). Alle anderen Rufparame®immten zwischen beiden
Lautsprechern Uberein und entsprachen dem Mittelader Population. Bewegte sich das
Weibchen von den Lautsprechern weg oder lief paralim Brett, wurde die Konstruktion
erneut auf Position des Weibchens ausgerichtegemoben genannten Winkel und gleichen

32



Kapitel 2 Weibchenwabhl

Abstand zu beiden Lautsprechern weiterhin zu geleisben. Erst wenn das Weibchen eine
positive Phonotaxis erkennen lie3 und sich nach \ader gezielt auf einen der beiden
Lautsprecher hinbewegte, wurde auf eine erneuteidhiang verzichtet. Eine Annaherung
weniger als 20cm an eine Schallquelle wurde als|\Weé entsprechenden Stimulus gewertet.
Weibchen, die mit Flucht reagierten oder keine Reakzeigten, wurden nicht gewertet. Um
Seitenpraferenzen ausschlieBen zu koénnen, wurdenzulitestenden Rufserien oder die

Lautsprecher zwischen den Tests seitenvertauscht.

Experimente zur Frequenz

Die Durchfihrung der Frequenz-Experimente entspradr der Experimente zur Rufrate.
Allerdings wurde der Schallpegel in einem Abstarmh \i40cm zu den Boxen auf 67dB
eingestellt, um zu gewahrleisten, dass den Verswgbshen, die einen Abstand von 140cm
zu beiden Schallquellen hatten, die Frequenzenebeidutsprecher mit gleicher Lautstarke
prasentiert wurden.

Aus einem Lautsprecher wurden Rufe mit einer tigfesquenz (3,6kHz) vorgespielt und
gleichzeitig aus dem anderen Lautsprecher Rufeemir hohen Frequenz (4,4kHz). Alle
anderen Rufparameter stimmten zwischen beiden jaadisern tberein und entsprachen dem

Mittelwert der Population.

Experimente zur Distanz

Um zu untersuchen, ob die Weibchen nahere Ruf@arbegen, wurden zwei Lautsprecher in
unterschiedlicher Distanz zum Weibchen auf ein Bi@iz montiert (Abb. 5). Der Mittelpunkt
des vorderen Lautsprechers befand sich 100cm vomiljgen Untersuchungsweibchen
entfernt. Beim hinteren Lautsprecher betrug digdpiz 220cm. Die Seite des Brettes, auf der
sich der zum Weibchen néhere Lautsprecher befandjenvzwischen den einzelnen Tests
gewechselt. Aus beiden Lautsprechern wurde derdeilfemit 70dB (eingestellt bei einer
Distanz von 50cm) vorgespielt. Somit betrug die teirke des vorderen Lautsprechers an
der Startstelle der Weibchen 63dB und die Lautsté@igs hinteren Lautsprechers 55dB. Die
Rufe entsprachen bezlglich der einzelnen Rufpasndeim Mittelwert der Population und
wurden mit einer Frequenz von 4,4kHz vorgespieler DAbstand zwischen beiden
Lautsprechern betrug 230cm. Zwischen dem Untersigdweibchen und beiden Boxen
wurde ein Winkel von 80° eingeschlossen. In dertéViidles Brettes waren wie bei den

Experimenten zur Rufrate und Frequenz 2 Richturggngowie ein 66cm langer Holzstab in
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einem Winkel von 45° auf dem Holzbrett angebraBleides diente zur exakten Ausrichtung
der Konstruktion auf das Weibchen. Die generellecbfiihrung der Experimente entspricht
der Durchfiihrung der Experimente zur Rufrate.

In einem weiteren Experiment sollte getestet werdaa sich Weibchen verhalten, wenn
sich beide Lautsprecher nicht nur in der Distanmson auch in der Frequenz unterscheiden.
Dazu wurde derselbe experimentelle Aufbau verwemdetbei dem gerade beschriebenen
einfachen Distanzexperiment. Allerdings wurden @er® vorderen Lautsprecher Rufe mit der
hoéheren Frequenz (4,4kHz) vorgespielt und aus dereren Lautsprecher Rufe mit der
tieferen Frequenz (3,6kHz). An der Startstelle \&ibchen betrug dabei die Lautstarke der
tiefen Frequenz 57dB und die Lautstarke der holmeguenz 63dB.

LR
*

Weit;chen

Abb. 4. Schematische Darstellung der Apparatur zur Durchfihrung der Experimente zu Frequenz und
Rufrate. Alle LAngenangaben in cm. Zwei Lautsprecher (LS) wurden in einem Abstand von 200cm und
einem Winkel von 45°auf einem Holzbrett montiert. Der 50cm lange Holzstab (dunkelgrau dargestellt)
diente zur Einstellung der Entfernung von 100cm zwischen Weibchen und Brett. Um einen Winkel von
90° zwischen Weibchen und beiden Lautsprechern zu g ewahrleisten, wurde die gesamte Konstruktion
mit Hilfe von zwei grolRen Nageln (dunkelgraue Kreise) so ausgerichtet, dass die Kdpfe beider Nagel

sowie das zu testende Weibchen auf einer Linie lagen.
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Weibchen

Abb. 5. schematische Darstellung der Apparatur zur Durchfiihrung der Experimente zur Distanz. Alle
Langenangaben in cm. Zwei Lautsprecher (LS) wurden in einem Abstand von 230cm auf einem
Holzbrett montiert. Der 66cm lange Holzstab (dunkelgrau dargestellt) diente zur Einstellung der
Entfernung von 132cm zwischen Weibchen und Brett. Um einen Winkel von 80° zwischen Weibchen
und beiden Lautsprechern zu gewahrleisten, wurde die gesamte Konstruktion mit Hilfe von zwei
groBen Nageln (dunkelgraue Kreise) so ausgerichtet, dass die Kopfe beider Nagel sowie das zu
testende Weibchen auf einer Linie lagen.

Statistische Auswertung

Die Ergebnisse der Playbackexperimente wurden jeweit einem 2-seitigen Binomialtest
auf ein Abweichen von einer Zufallsverteilung gdprifergleiche zwischen sowie innerhalb
der Experimente wurde in Abh&ngigkeit von der Méartgy der Daten mit einem T- oder
Mann-Whitney U-Test ausgewertet. Soweit nicht amdeermerkt, werden jeweils der

Mittelwert = S angegeben.
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Ergebnisse

Eiablage

Das Zeitintervall zwischen zwei Eiablagen eines Wleens betrug 2004 im Mittel 5,0 £ 0,55
Tage (N = 6) bzw. 2005 im Mittel 5,9 + 2,8 Tage£NL.5). Die Eiablagen wurden im Median
gegen 9:30 bzw. 8:55 Uhr (2004 bzw. 2005) initiiebie Geschlechter investierten
unterschiedlich viel Zeit in das Eiablagegeschehgahrend die Mannchen 2004 im Schnitt
schon nach 17,1 £ 5,1min (N = 10) bzw. 2005 n&;B * 5,5min (N = 9) den Eiablageplatz
verlie3en, bendtigten die Weibchen bis zur Beendigier Eiablage 49,0 + 16,9min (N = 7)
im Jahre 2004 bzw. 53,4 + 12,4min (N = 16) im JaR@®5. Mannchen verlielRen den
Eiablageort somit signifikant schneller als Weibtli€-Test: t = -8,56; N=23; N =19; p >
0,001). Bei allen beobachteten Eiablagen verlie€ Migéinnchen vor dem Weibchen das
Eiablageblatt. Weder bezlglich der Dauer des Egaschehens der Mannchen (T-Test: t =
1,1; Ny = 10; N = 9; p > 0,05) noch der Weibchen (T-Test: t =620\, = 16; N =7; p >
0,05) gab es zwischen den Jahren signifikante Sctéxde.

Die Mannchen riefen wahrend und kurze Zeit nachEiablagen nicht. Die Dauer dieser
Rufpausen betrug 2004 bzw. 2005 durchschnittlictd 27 9,4min (N = 7) bzw. 34,6 +
15,5min (N = 9). Drei Mannchen riefen nach der Egb im Verlauf der Datenaufnahme am
jeweiligen Tag nicht wieder. Diese Mannchen wurdaa den Berechnungen ausgeschlossen.
Zwischen beiden Jahren gab es keine signifikantgerdchiede (T-Test: t=1,1;H 9; N, =
7; p > 0,05) bezuglich der Rufpausen der Mannchen.

Die Gelegegroéf3e betrug 3 - 8 Eier (im Mittel 6 £41,(2004; N = 6) bzw. 4,8 = 1,02
(2005; N = 15) Eier). Wahrend die mittlere Gele@&g eines Weibchens von der Kondition
des Weibchens abhéngig war (multiple RegressiomdiKion und Grol3e gingen in das
Modell ein): F =4,77; R = 0,65; R?2 = 0,42; p <9),QTab. 1), wurde die Anzahl der Eier pro
Gelege vor allem durch die Anzahl der Tage zwischweeai aufeinander folgenden Eiablagen
bestimmt (lineare Regression: F = 9,93; R = 0,63:=R,4; N = 17; p < 0,01) (Abb. 6). Die
Zeit bis zur Eiablage wiederum war umso langehdker der prozentuale Anteil von Tagen
ohne Regen an der Gesamtzeit zwischen zwei Eiablage (lineare Regression: F = 20,63;
R = 0,74; R2 = 0,55; N = 19; p < 0,001). Am Vortmgler Eiablage ist Regen gefallen
(Anhang Ill). Bei 31% der Weibchen (N = 19) ist huam Morgen der Eiablage Regen
gefallen. Bei 16% der Weibchen hat es zwischendpelgiablagen an jedem Tag geregnet.

Diese 3 Weibchen legten im Median nach 2 TagenuerBer und waren somit signifikant
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schneller als andere Weibchen, bei denen im Me@liinge zwischen zwei Eiablagen lagen
(Mann-Whitney-U-Test: U = 0,5; N= 3; N = 16; p < 0,01).

Insgesamt konnten zwei Weibchen bei der Ablage funbleteter Gelege (Abb. 7)
beobachtet werden. Beide Weibchen wurden durchrrext&torfaktoren (wie territoriale
Kampfe zwischen Mannchen, beillende Ameisen, odembtien, die sich unter mehreren
Weibchen nicht entscheiden konnten) bei der Paagesgort. Beide Weibchen begannen
nach einiger Zeit aufgrund je eines der genannténfefktoren das urspringlich gewahlte
Mannchen zu verlassen und hektisch und zielgeticiwelere nahe gelegene Mannchen
aufzusuchen. Auch bei diesen Mannchen wurde dieuRgadurch einen oder mehrere der
oben genannten Stdrfaktoren unterbrochen. Von éheute auf die andere verloren diese
Weibchen das Interesse an den noch immer rufenddnifuinen folgenden Méannchen und
kehrten in ihr Kerngebiet zurtick. Im Laufe des spatlachmittags legten diese Weibchen ihr
Gelege unbefruchtet an ihrem momentanen Aufentiralisiter einem Blatt ab.

Sowohl 2004 als auch 2005 konnten je 2 multiple eGel (1 Mannchen fihrte
nacheinander mindestens zwei Weibchen an densdfiniageplatz) gefunden werden
(Anhang V). AulRerdem konnten 2004 zwei Mannchebeddeobachtet werden, wie sie
aul3er einem Weibchen auch je ein nichtrufendes bté@amzum Eiablageplatz fuhrten. In
einem der beiden Félle gelang es dem nichtrufehd&@mnchen, sich mit unter das Blatt zu
begeben. Ob es zu einer Befruchtung des Gelegehk terde Mannchen kam, ist unbekannt.
Das nicht rufende, territoriumsfremde Mannchen igBrl das Blatt erst nach dem

Territoriumsinhaber, jedoch vor dem Weibchen.
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Abb. 6. Lineare Regression zwischen der Zeit bis zur Abb. 7. unbefruchtetes Gelege von
Eiablage und der Gelegegrof3e (N = 17 Weibchen). O. pumilio.
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Abb. 8. zeigt die Anzahl der verschiedenen Kontaktmannchen pro Tag in Abhangigkeit von der Zeit bis
zur Eiablage. Die Daten von 2004 und 2005 wurden gepoolt, da kein Unterschied zwischen ihnen
bestand (T-Test: t = 1,4; N; = 15; N, = 5; p > 0,05). Der Paarungspartner wurde am Tag der Eiablage mit
gezahlt. Dargestellt sind jeweils der Mittelwert und das 95% Vertrauensintervall. € kennzeichnet den
Tag der Eiablage. 1-faktorielle Anova: F (7,116) = 1,55; p > 0,05.

Tab. 1. Teilergebnisse des multiplen linearen Modells tber Einflisse von Kondition und GroR3e eines

Weibchens (N = 16) auf deren mittlere GelegegroR3e.

Beta Std.-Fehler von Beta B Std.-Fehler von B T p
Kondition [g] 0,57 0,21 6,74 2,4 2,8 <0,05
GroRRe [mm] -0,34 0,21 -0,41 0,24 -1,67 > 0,05
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Gelegemortalitat

Da die Weibchen (N = 4 Beobachtungen) erstmals ngéhx 0,6 Tagen ihre Gelege
kontrollierten und laut Prohl und Hodl (1999) nddhTagen bereits beginnen, ihre Larven zu
transportieren, wurde die Uberlebensrate der Ggtmgeils 7 und 9 Tage nach der Eiablage
bestimmt. 2004 wiesen 86% der Gelege (N= 14) natagen eine Uberlebensrate von 0 auf.
Nach 9 Tagen war dies bei 100% der Gelege (N= giL)rdll. Das bedeutet, dass 2004 bei
keinem der beobachteten Gelege das transportfalaigenstadium erreicht werden konnte.
2005 waren 57% der Gelege (N= 30) nach 7 Tagen 16% (N= 24) nach 9 Tagen
vernichtet. Mortalitdtsursachen waren Verpilzungytwocknung und Pradation (Anhang 1V).
Es konnten in und neben den Gelegen Ringelwirmigtp@oden, Schnecken und Spinnen
gesichtet werden. Bei einem Gelege konnte ein Raidereignis durch Ameisen direkt

beobachtet werden.

Partnerwahlverhalten der Weibchen

Anzahl der Kontaktmannchen

Insgesamt wurde die Partnerwahl bei 5 (2004) bZw(2D05) Weibchen beobachtet. Dabei
standen den Weibchen (2005) in einem Umkreis vbav 10m um ihr Kerngebiet im Mittel
7,1+ 2,2 bzw. 11,7 + 2,7 Mannchen und ihre Terieto zur Partnerwahl zur Verfigung. Die
Weibchen hatten jedoch im Zeitraum zwischen zweibkigen nur zu wenigen dieser
Mannchen Kontakte (Tab. 2). AuRer zum Paarungspatatten 20% (2004) bzw. 27%
(2005) der Weibchen keinen Kontakt zu weiteren Mé&en. Im gesamten Zeitraum zwischen
zwei Eiablagen hatten 20% (2004) bzw. 7% (2005Wleibchen aul3er wahrend der Paarung
keinerlei Kontakt zu einem Mannchen. Im Jahr 200dmkes im Verlauf des
Untersuchungszeitraumes bei 60% der Weibchen bekiddlage zum Erstkontakt mit dem
Paarungspartner. Wahrend der Untersuchungen im 2@0% war dies bei 13,3% der
Weibchen der Fall. Alle anderen Weibchen hattetheem Paarungspartner bereits vor dem
Eiablagetag mindestens einmal Kontakt.

Ein Vergleich zwischen erster und zweiter Eiablagagte, dass nur 8 der 15
Fokusweibchen (2005) dasselbe Mannchen erneut evdhlh 83% der Félle rief der
Paarungspartner der ersten Eiablage auch 0 - 6@oniiitiierung der zweiten, in Eiablage

resultierenden Paarung.
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Tab. 2. Aufgelistet ist die Anzahl der Kontaktménnchen der Weibchen in den Jahren 2004 (N = 5) und

2005 (N = 15) im Zeitraum zwischen zwei Eiablagen. Die Paarungspartner beider Eiablagen wurden

einbezogen.
2004 2005
# Kontaktmannchen Mittel S Min-Max Mittel S Min-Max
insgesamt 3,4 1,52 1-5 2,27 1,1 1-5
pro Tag 0,78 0,28 0,33-1 1,02 0,4 0,38-1,67
am Eiablagetag 1,4 0,89 1-3 1,13 0,35 1-2

An Tagen, an denen keine Eiablage stattfand, zekgimes der Weibchen eine
zielgerichtete Bewegung zu einem benachbarten Ruf@rauch keinerlei Interesse an einem
dieser Mannchen. Mit Ausnahme der beiden Falle)(smo denen Weibchen unbefruchtete
Eier legten, resultierten alle begonnenen Paarumgeginer Eiablage. Aul3erdem gab es
keinen bestimmten Tag vor der Eiablage, an demnakesse viele Kontakte zu verschiedenen
Mannchen initiiert wurden. Es bestand kein Zusanimaag zwischen der Anzahl der Tage
bis zur Eiablage und der Anzahl verschiedener Kdntannchen pro Tag (Abb. 8). Lediglich
16 £ 11,6min vor bzw. wahrend der Paarung zeigtienWeibchen (N = 15) Interesse an
Mannchen. Wobei 85% aller Weibchen (N = 15) am degEiablage nur zu einem einzigen
Mannchen Kontakt hatten, nur an diesem Interesggereund sich auch nur mit diesem
verpaarten. Sie wahlten somit also das 1. Manndgindas sie am Tag der Eiablage trafen.
Die restlichen 15% der Weibchen hatten am Eiab#gpétontakt zu durchschnittlich 2,3
Mannchen und wahlten somit das zweite oder driténdthen, auf das sie am Tag der

Eiablage trafen.

Praferenzen

Distanz

Die Weibchen wahlten ein Mannchen, das schon 60roinInitierung der Paarung das
nachste Mannchen oder schon 120min vor der Paadasgnachste oder zweitnachste
Mannchen war (Tab. 3). Die Wahrscheinlichkeit, ddssnachste Rufer gewahlt wurde, war
unabhangig von der Extradistanz, die 30 - 60min ‘mtiierung der Paarung zum
zweitnachsten Rufer hatte zurlckgelegt werden mmisgébb. 9; logistische
Regressionsanalyseb = 0,001)2 =0,017, N=2, N, =8, p > 0,05, R2 = 0,002).

Weder die Grof3e noch die Kondition der UntersucBumgochen hatten einen Einfluss auf

die Wahl des Paarungspartners. Weibchen, die dah0 - 60min vor der Paarungsinitiierung
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nachste Mannchen gewahlt haben, besalRen die gkaidition (Mann-Whitney U Test: N
=11; N =2; U =5; p> 0,05) und Gréf3e (Mann-Whitney UfTé§ = 11; N =2; U =4; p >
0,05) wie die Weibchen, die das nachste Mannchéntteva

Im Schnitt waren 0 - 60min vor Initierung der Raay in einem 5m-Radius um das
Weibchen (N = 15) 3 £ 1 Mannchen (1 - 4) rufakid+*10min vor der Paarung waren es
durchschnittlich 2 £ 1 Mannchen (1 - 4). 28% derib@ben hatten 0 - 10min vor der
Paarungsinitiierung nur ein einziges rufendes MBAencin einem Umkreis von 5m zur
Verfuigung. 0 - 60min vor der Paarung war dies rair7/Bo der Weibchen der Fall.

79% der Weibchen verpaarten sich mit einem MannchiEssen Territorium dem
Kerngebiet des Weibchens am nachsten war (zwegieeiBinomial-Test: N = 14, p < 0,05).
93% der Weibchen (N = 15) wahlten einen Paarungspardessen Territorium sich in einem
5m-Umkreis um das Kerngebiet des Weibchens befaadiglich ein Weibchen wahlte ein
Mannchen, dessen Territorium sich in einem 10m Badm das Kerngebiet des Weibchens
befand (siehe Anhang Il). Einen Tag vor der Eiabl&ghrte dieses Weibchen nicht in ihr
Kerngebiet zurtick, sondern Ubernachtete aul3erBaltburch stellte am Tag der Eiablage das
gewdahlte Mannchen trotzdem den nachsten Rufer atawphl es sich mehr als 5m vom

Kerngebiet des Weibchens entfernt aufhielt.

Wahrscheinlichkeit der Akzeptanz
des nachsten Rufers

0- e e
0 100 200 300 400 500 600
Extradistanz zum nachsten Rufer [cm]

Abb. 9. Die Wahrscheinlichkeit, dass Weibchen (N = 10) sich mit dem 30-60min vor der Paarung néchsten

rufenden Mannchen paaren, als eine Funktion der Extradistanz zum zweitndchsten rufenden Mannchen. Die

Punkte reprasentieren diese Extradistanzen fir Weibchen, die sich mit dem néchsten Mannchen verpaart

haben (Wahrscheinlichkeit der Akzeptanz des ndchsten Rufers = 1) und Weibchen, die das zweitnachste

Mannchen gewahlt haben (Wahrscheinlichkeit der Akzeptanz des nachsten Rufers = 0). Die Linie stellt die

logistische Funktion, die den beobachteten Daten angepasst wurde, dar.
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Tab. 3. Anzahl der Weibchen aus dem Jahr 2005, die das pro Zeitintervall nachste oder zweitnachste
Méannchen als Paarungspartner gewahlt haben. 1 Bei 20% der Weibchen, die nicht das in diesem
Zeitraum nachste Mannchen wabhlten, rief der spatere Paarungspartner zu dieser Zeit noch gar nicht.
Bei weiteren 20% rief das in diesem Zeitraum nachste Mannchen 0 - 10min vor Initiierung der Paarung
nicht mehr. 2 Bei 50% der Weibchen, die nicht das in diesem Zeitraum néachste Mannchen wahlten,
rief der spéatere Paarungspartner zu dieser Zeit noch gar nicht. Bei weiteren 25% rief das in diesem

Zeitraum ndchste Mannchen 0 - 10min vor Initiierung der Paarung nicht mehr.

Zeit vor Initiierung # Weibchen, die das nachste  # Weibchen, die das nachste oder
der Paarung N Méannchen wahlten zweitndchste Mannchen wahlten
0 - 10min 15 15 15
10 - 30min 14 12 13
30 - 60min 14 12 14
60 - 120min 13 B8 10
120 - 180min 9 5 6

Zwolf von 15 Weibchen verpaarten sich aufRerhalleshKerngebietes. Von diesen
Weibchen befanden sich 80% noch bis zu 60min vitireirung der Paarung innerhalb ihres
Kerngebietes. Wahrend 30min vor Paarungsinitierds®o der sich aul3erhalb ihres
Kerngebietes verpaarenden Weibchen dieses nochwadhssen hatten, waren es 10min vor
der Paarung lediglich 9%. Der Schlafplatz befatt § der Nacht vor der Eiablage bei 91%
der Weibchen (N = 11) innerhalb des Kerngebieted/ader an derselben Stelle wie in
vorherigen NA&chten. Nur ein Weibchen wies eine ingerte Distanz zum gewahlten
Paarungspartner auf, da sie ihren Schlafplatz inN&eht vor der Eiablage in Richtung des

Mannchens verlagerte.

Qualitaten der Mannchen

Die durchschnittliche KRL der Mannchen (N = 16) wmtersuchungsgebiet betrug 23,8 £
0,79mm. Sie wogen im Mittel 1,04 + 0,08g. Die Kdrmah der Mannchen betrug im Schnitt
-0,01 + 0,09g. Median und CV fur die verschiedetemperaturkorrigierten Rufparameter
sind Tab. 4 zu entnehmen. Die Unterschiede in dsis @nerhalb und zwischen den
Mannchen waren gering. Das Verhéltnis zwischen/@K, war immer kleiner als 2. Die

Varianz innerhalb einer Rufaufnahme war bei allerafetern geringer als die Varianz
innerhalb eines Mannchens oder zwischen den Mannches Varianz innerhalb eines

Mannchens war bezlglich der Ruflange, Rufrate uesl buty Cycles grol3er als zwischen
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Tab. 4. Deskriptive Statistik fir temperaturkorrigierte Rufe. Varianz-Koeffizient (CV) zwischen den

Rufen einer Aufnahme (CV(ecording), innerhalb eines Mannchens (CV,) und zwischen den Méannchen

(CVp).
Median Median Median Median

Median Cvrecording CV, CV, CVb/ CV,
Parameter N=17 N =17 N =16 N =16 N =16
Ruflange [s] 0,066 3,6 9,15 7.8 0,9
Pulsanzahl 15,35 55 12,8 18,5 1,4
Pulsrate [Pulse/ms] 0,223 3,8 8,4 15,2 1,8
Frequenz [kHz] 3,99 15 3,4 3,6 11
Rufrate [Rufe/s] 6,31 - 7,5 59 0,8
Duty Cycle [s/s] 0,42 - 8,5 6,6 0,8

Tab. 5. Die Zahlen kennzeichnen die Anzahl der Weibchen, die 0 - 10min, 10 - 30min bzw. 30 - 60min
vor Initiierung der Paarung unter den beiden nachsten rufenden Mannchen das héchste oder
niedrigste Mannchen im Hinblick auf eine bestimmte Merkmalsauspragung gewahlt haben. Verwendet

wurde der 2-seitige Binomial-Test. Kein Test war signifikant. * Mannchen sind gleich schwer.

0-10 min vor Paarur 10-30 min vor Paarur 30-60 min vor Paarur

Parameter N  hochste niedrigstes N hdéchstes niedrigstes N hochste: niedrigstes
) 3 3 ) ) )

Ruflange [s] 12 7 5 12 7 5 12 7 5
Pulsanzahl 12 5 7 12 5 7 12 5 7
Pulsrate [Pulse/ms] 12 4 8 12 5 7 12 4 8
Frequenz [kHz] 12 6 6 12 6 6 12 6 6
Rufrate [Rufe/s] 12 5 7 12 5 7 12 5 7
Duty Cycle [s/s] 12 5 7 12 4 8 12 7 5
Grolze [mm] 12 8 4 12 7 5 12 7 5
Gewicht [g] 9+3* 4 5 12 6 6 10+2* 4 6
Kondition [g] 12 5 7 12 7 5 12 6 6
TerritoriengroRe [m?2] 9 3 6 10 4 6 10 3 7
Uberlebensrate der 7 4 3 10 5 5 7 4 3

Gelege [%]

Tab. 6. Ergebnisse der Spearman Rangkorrelation zwischen der mittleren Uberlebensrate [%] der

Gelege eines Méannchens bis zu 9 Tagen nach der Eiablage und bestimmten Parametern. N = 5.

Nach Bonferroni-Korrektur (p < a = 0,05/9 = 0,0056) war keine der Korrelationen signifikant.

Parameter R T (N-2) p- Wert
Ruflange [s] -0,11 -0,19 0,86
Pulsanzahl 0,22 0,4 0,72
Pulsrate [Pulse/ms] 0,67 1,57 0,22
Frequenz [kHz] 0,89 3,46 0,04
Rufrate [Rufe/s] -0,11 -0,19 0,86
Duty Cycle [s/s] -0,44 -0,87 0,45
Groflze [mm] -0,45 -0,87 0,45
Gewicht [g] -0,34 -0,62 0,58
Kondition [g] -0,22 -0,4 0,72
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Tab. 7. Ergebnisse der Spearman Rangkorrelation zwischen der mittleren GelegegrofRe eines
Mannchens und bestimmten Parametern. Die mittlere Uberlebensrate [%)] der Gelege wurde jeweils 9

Tage nach der Eiablage bestimmt. N = 6. Nach Bonferroni-Korrektur (p < a = 0,05/10 = 0,005) war

keine Korrelation signifikant.

Parameter R T (N-2) p- Wert
Ruflange [s] 0,37 0,80 0,47
Pulsanzahl -0,37 -0,80 0,47
Pulsrate [Pulse/ms] -0,14 -0,29 0,79
Frequenz [kHz] 0,09 0,17 0,87
Rufrate [Rufe/s] -0,60 -1,50 0,21
Duty Cycle [s/s] 0,03 0,06 0,96
Grolze [mm] -0,43 -0,95 0,40
Gewicht [g] -0,26 -0,54 0,62
Kondition [g] 0,31 0,66 0,55
Uberlebensrate der Gelege [%] 0,11 0,20 0,86

Tab. 8. Ergebnisse des Wilcoxon-Tests fir gepaarte Stichproben, in dessen Verlauf verglichen wurde,

ob die Weibchen ihre GelegegrofRe variieren - je nachdem, ob der jeweilige Paarungspartner eine

héhere oder niedrigere Auspragung eines bestimmten Merkmals zeigt. Verglichen wurde dabei pro

Weibchen nur der 1. und 2. Paarungspartner. Nach Bonferroni-Korrektur (p < a = 0,05/9 = 0,0056) war

keine der Korrelationen signifikant.

Parameter N T Z p-Wert
Ruflange [s] 5 6,5 0,27 0,79
Pulsanzahl 5 25 1,35 0,18
Pulsrate [Pulse/ms] 5 3,5 1,08 0,28
Frequenz [kHz] 5 6,5 0,27 0,79
Rufrate [Rufe/s] 5 6,0 0,40 0,69
Duty Cycle [s/s] 5 4,0 0,94 0,35
Grolze [mm] 5 4,0 0,94 0,35
Gewicht [g] 5 6,5 0,27 0,79
Kondition [g] 5 6,5 0,27 0,79

Tab. 9. zeigt bezuglich der Rufparameter die Mediane aller gewahlten Mannchen eines Weibchens im

Vergleich zu den Medianen aller nicht gewahlten Mannchen (deren Territorium mit dem Home Range

des jeweiligen Weibchens tberlappt). Nach Bonferroni-Korrektur (p < a = 0,05/6 = 0,008) war keine

Korrelation signifikant.

Wilcoxon-Test

Median Median
Parameter N gewahlted nichtgewahlte T p
3
Ruflange [s] 12 0,06 0,06 29 0,78 0,43
Pulsanzahl 12 15,34 15,89 23 1,26 0,21
Pulsrate [Pulse/ms] 12 0,23 0,24 21 1,41 0,16
Frequenz [kHz] 12 3,96 3,88 34 0,39 0,69
Rufrate [Rufe/s] 12 6,71 6,59 21 1,41 0,16
Duty Cycle [s/s] 12 0,42 0,42 24 1,18 0,24
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den Mannchen. Der CV der Frequenz innerhalb eMé&snchens ist gleich dem CV
zwischen den Mannchen. Lediglich die Varianz inAezahl der Pulse und in der Pulsrate ist
zwischen den Mannchen grél3er als innerhalb der btém

Die Weibchen zeigten keine Praferenz flr bestimakigstische bzw. physische (Grole,
Gewicht, Kondition) Merkmale oder die mittlere Uladrensrate der vom Mannchen betreuten
Gelege (bis zum 9. Tag nach Eiablage) (Tab. 5).

Beziglich der durchschnittlichen Uberlebensrate@elege eines Mannchens bis zum 9.
Tag nach der Eiablage (N = 5) konnte kein Zusammeghmit Rufparametern, Grolie,
Gewicht oder Kondition nachgewiesen werden (Tab. MEnnchen mit bestimmten
Merkmalen bekommen jedoch im Schnitt keine grol3€3etege von den Weibchen gelegt
(Tab. 7). Beim Vergleich beider Eiablagen eines BWleéns zeigte sich ebenfalls kein
Zusammenhang zwischen GelegegréRe und bestimmtemliokéien Parametern. Die
Weibchen legten dem Mannchen, das die hohere Agispgaeines bestimmten Merkmals

besal3, weder signifikant mehr noch signifikant \geniEier (Tab. 8).

Anzahl und Qualitaten weiterer Paarungspartner

Die Weibchen (N = 14) konnten im Schnitt bei 4,33 ,84 weiteren Eiablagen beobachtet
werden (Min = 2; Max = 7). Dabei wahlten die Weibohl - 3 verschiedene Paarungspartner
(2 £ 0,65). Lediglich 3 Weibchen wahlten immer ndenselben Paarungspartner. Die
Territorien aller spateren Paarungspartner kreugi@m mit den Home Range der jeweiligen
Weibchen und befanden sich im 5m Umkreis um dasdfediet des jeweiligen Weibchens.
Unter allen Mannchen, deren Home Range mit demjelesiligen Weibchens uberlappt,
konnte kein Unterschied zwischen dem Mittelwert Qeialitéaten aller gewahlten Mannchen
eines Weibchens im Vergleich zum Mittelwert allechh gewéahlten Mannchen festgestellt
werden (Tab. 9).

Playbackexperimente

Im Zeitraum vom 10.11. - 08.12.2005 wurden insgesainExperimente durchgefihrt, von
denen 2 wegen technischer Probleme nicht gewentietiem. In 5 Fallen reagierten die
Weibchen nicht. Somit wurden O - 3 Exp. pro Tagdmen (im Mittel 0,72 + 1,03) und 0,6
0,7 Exp. pro Tag erfolgreich durchgefihrt. Insgeis&onnten dabei an 20 von 29 Tagen

aufgrund von Regen oder nicht vorhandener Paarltigsdt keine Experimente
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durchgefuhrt werden. Im Zeitraum 18.03. - 13.00&®urden 57 Experimente durchgefihrt,
in deren Verlauf 15 Weibchen nicht reagierten uowhis nicht gewertet wurden. Es wurden
0 - 4 Exp. pro Tag begonnen (im Mittel 1,16 + 1,84y 0,96 + 1,19 Exp. pro Tag erfolgreich
durchgefuhrt. Die Minimaltemperatur wahrend der &xpente betrug 22,2°C und die
Maximaltemperatur 30,9°C. Die Grol3e der getest®¥eibchen betrug 22,2 - 25,2mm. Sie
wogen zwischen 1,1 und 1,5g und besafien eine Komdibn -0,06 - 0,3g.

Rufrate

5 von 17 Weibchen reagierten wahrend der Experieneicht. 5 Weibchen wahlten die hohe
und 7 Weibchen die niedrige Rufrate (2-seitigerdgamal-Test: N = 12; p > 0,05). Die
Weibchen wahlten den Lautsprecher nicht nach demliéghkeit zum vorher gewahlten
Mannchen. Nur 3 von 9 Weibchen wahlten die Schallguderen Rufrate dem vorher durch
das Weibchen gewahlten Mannchen &hnlicher wareseifyer Binominaltest: N = 9; p >
0,05). Alle Weibchen naherten sich auf 0 - 5cm i@nLdutsprecher an. Die Weibchen, die die
hohere Rufrate wahlten, befanden sich weder inrdiasseren Kondition (T-Test: t = -0,96;
Ny =7; N, =5; p > 0,05), noch waren sie grol3er (T-Test-222; N =7; Nb =5; p > 0,05)
oder schwerer (U-Test: U = 7;;N 7; Nb = 5; p > 0,05) als Weibchen, die die niedrigere
Rufrate wahlten (Tab. 10). Auch die zum Zeitpungt Bxperimente herrschende Temperatur
(T-Test: t =-1,04; N=7; N, =5; p > 0,05) sowie die Uhrzeit der Exp. (T-Te&st:0,37; N =

5; N, = 6; p > 0,05) unterschied sich zwischen beideb@engruppen nicht (Tab. 10).

Frequenz

1 von 13 Weibchen zeigte keine Reaktion und wunde @der Analyse ausgeschlossen. 3
Weibchen wahlten die Schallquelle mit der hohen @ivdeibchen mit der tiefen Frequenz (2-
seitiger Binominal-Test: N =12; p = 0,05). Die Weilen wahlten den Lautsprecher nicht
nach der Ahnlichkeit zum vorher gewahlten Mannchém: 5 von 9 Weibchen wahlten die
Schallquelle, deren Frequenz dem vorher durch deibdien gewahlten Mannchen ahnlicher
war (2-seitiger Binominaltest: N = 9; p > 0,05)%@ler Weibchen naherten sich 0 - 5cm an
den Lautsprecher an. 34% der Weibchen nahertendeictschallquelle auf 6 - 20cm. Die
Kondition, die Grof3e und das Gewicht der Weibclika,den Lautsprecher mit der hdheren
oder tieferen Frequenz wabhlten, ist in Tab. 10 estajlt. Auch die zum Zeitpunkt der
Experimente herrschende Temperatur (T-Test: t@0Z,N, = 3; N, = 8; p > 0,05) sowie die
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Uhrzeit der Experimente (T-Test: t = -0,43; N 3; N, = 9; p > 0,05) und die Dauer des
Experimentes (T-Test: t = 0,44; N 3; Nb = 8; p > 0,05) unterschieden sich zwischen beiden
Weibchengruppen nicht (Tab. 10).

Distanz

3 von 15 Weibchen reagierten wahrend der Experienemtht. Alle anderen Weibchen
wahlten den naheren Lautsprecher (2-seitiger Binakiest: N =12; p < 0,0001). Dabei
naherten sich 83% der Weibchen auf 0 - 5cm an digtduelle an. Die restlichen 17%
naherten sich bis auf 11 - 20cm. Die deskriptivaiStiik zum Distanzexperiment ist in Tab.

10 dargestellt.

Distanz-Frequenz

4 von 16 Weibchen reagierten wahrend der Experienarght. 10 Weibchen wahlten den
naheren Lautsprecher mit der héheren Frequenz uwikibchen wahlten die entferntere
Schallquelle mit der tieferen Frequenz (2-seitigeominal-Test: N = 12; p < 0,05). 75% der
Weibchen nédherten sich bis auf 0 - 5cm an den peether an. Die restlichen 25% der
Weibchen naherten sich auf 6 - 20cm. Tab. 10 zéigtKondition, die Grdl3e und das
Gewicht von Weibchen, die den entfernteren odeegalegenen Lautsprecher wahlten, die

zum Zeitpunkt der Experimente herrschende Tempesaiie die Experimentdauer.

Tab. 10. Deskriptive Statistik zu den einzelnen Playbackexperimenten. Dargestellt sind die Mediane

von Weibchen, die eine der beiden angebotenen Alternativen gewéahlt haben.

gewahlter Parameter

hohe niedrige hohe tiefe nahe entfernte  nahe, hohe entfernte, tiefe

Rufrate Rufrate Frequenz Frequenz Schallquelle Schallquelle Frequenz Frequenz
GroRe?@ [mm] 24,5 23,4 23,9 24 23,9 - 24 23,8
Gewicht? [q] 1,25 1,15 1,2 1,2 1,15 - 1,2 11
Kondition? [g] 0,12 0,05 0,08 0,1 0,06 - 0,09 -0,009
Temp.[°C] 25,2 25 27,6 26 27,2 - 25,3 26,1
Uhrzeit [hh:mm] 10:08 9:55 9:15 9:47 9:54 - 10:23 11:11
Dauer [min] - - 29 24 7 - 7 32
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Vergleich zwischen den Experimenten

Die 4 Experimenttypen unterschieden sich unterelearweder bezuglich der GroRe (1-
faktorielle Anova: F (3, 38) = 0,47; p > 0,05), d&@swichtes (1-faktorielle Anova: F (3, 38) =
0,76; p > 0,05), der Kondition (1-faktorielle Anova (3, 38) = 0,88; p > 0,05) oder der
Uhrzeit (1-faktorielle Anova: F (3, 43) = 0,64; p 3;05). Bezuglich der Temperatur (1-
faktorielle Anova: F (3, 43) =4,1; p < 0,05) wurddie Frequenz-Experimente jedoch bei
einer signifikant hoheren Temperatur als die Expente zur Rufrate durchgefihrt (Tukey
HSD Test: p < 0,05). Die Experimentdauer unterstisieh ebenfalls signifikant zwischen
den einzelnen Experimenten (1-faktorielle Anovg2F30) = 5,03; p < 0,05). Die Frequenz-
Experimente dauerten langer als die Experiment®@®ianz (Tukey HSD Test: p = 0,01).

Diskussion

Praferenzen

Die Ergebnisse dieser Studie weisen daraufhin, ttasz der existierenden Préferenz fir
tieffrequente Rufe die Distanz zum Mannchen bei deartnerwahl weiblicher
Erdbeerfroschchen das entscheidende Kriterium allirstWeibchen besuchen nicht
verschiedene Mannchen nacheinander, sondern agzmpaam Tag der Eiablage das nachste
Mannchen.

Mit zunehmender Distanz nimmt die Schallintenséit Das Ausmalf3, um das man den
Schalldruck reduzieren bzw. die Entfernung erhokamn, ohne die Préferenz aufzuheben,
kann als Indikator fur die Wichtigkeit dieses Paetens bei der Partnerwahl verwendet
werden (Grafe 1997) und den relativen Vorteil, ¢&@m Weibchen von der Wahl anhand
dieses Parameters hddass Distanzunterschiede zu einzelnen Mé&nncherer@rien flr
bestimmte Rufmerkmale aufheben kénnen, konnte tseren Murphy & Gerhardt (2002) an
Hyla gratiosa gezeigt werden. BaD. pumilio schien die wahrend der Playbackexperimente
nachgewiesene Praferenz fir tieffrequente Rufeitselbei im Vergleich zur Home Range-
GrofRe der Weibchen (Kapitel 4) geringen Distanzgiotéeden von 1,20m aufgehoben zu
sein. So wurde der weniger attraktive Ruf mit dehdn dominanten Frequenz zu Gunsten

geringerer Distanz zum potentiellen Paarungspageerahlt. Die Verhaltensbeobachtungen
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der Weibchenwahl im Feld unterstitzen den Stellender Distanz als wichtigster Parameter
bei der Weibchenwahl vo®. pumilio. Einerseitsvar die Wahrscheinlichkeit, das nachste
rufende Mannchen zu wéhlen unabhangig von der &istemnz, die zum zweitndchsten Rufer
hatte zurlckgelegt werden mussen. Auch bei gerifgdradistanzen von weniger als 1m
wahlten die Weibchen den nachsten Rufer. Andeterdainnte keine Bevorzugung von
Mannchen mit niedrigerer Frequenz festgestellt erd ab. 5).

Auch die niedrige Variabilitat dieses Parametertenstreicht, dass die Weibchen ihren
Paarungspartner in der von mir untersuchten Papulaicht anhand der Frequenz wahlten.
Entsprechend der von Gerhardt (1991) vorgeschlagknigerien, ist die dominante Frequenz
mit einem Varianzkoeffizienten von weniger als 5% atatischer Parameter anzusehen.
Dartber hinaus war bezuglich der dominanten Frenygewie der Rufrate, der Ruflange und
des Duty Cycle die Varianz innerhalb eines Mannshgndl3er/gleich der Varianz zwischen
den Mannchen. Wahrend Rufparameter mit geringemakzkoeffizienten eher bei der
Arterkennung eine Rolle spielen, sind vor allemaRaater mit hohem Varianzkoeffizienten
relevant fir die Partnerwahl der Weibchen (Gerhai®91, Gerhardt 1994). Die
phanotypische Varianz zwischen Mannchen sollte idgb&3er sein als innerhalb eines
Mannchens, um als Ansatzpunkt fur die Weibchenwahl Verfligung zu stehen
(zusammengefasst von Jennions & Petrie 1997). R&490) zeigte, dass Weibchen bei
gro3erer Varianz zwischen den Mannchen wahlerissdiarsollten, da der potentielle Nutzen
zunehmender Selektivitdt dadurch ebenfalls anst8igt O. pumilio waren die Anzahl der
Pulse pro Ruf und die Pulsrate - bei den bisheerauthten Anurenarten meist statische
Parameter mit geringem Variationskoeffizienten (@edt 1991, Howard & Young 1998,
Wollerman 1999) - die variabelsten Parameter. [@aRlilsrate negativ mit der Grol3e eines
Mannchens (Meuche et al. unveréffentlichte Datewyis mit dessen Alter korreliert (Prohl
2003), konnten die Weibchen diesen Parameter nutmansich mit grof3eren, alteren und
somit Uberlebensfahigen Méannchen zu paaren (Gutee Giypothese (Zahavi 1975)). Ich
konnte jedoch keine Hinweise darauf finden, daessVdeibchen ihre Paarungspartner anhand
der Pulsrate oder der Anzahl der Pulse wahlten.(3ab

Prohl (2003) konnte in manchen Beobachtungsjateststellen, dass der Paarungserfolg
eines Mannchens positiv mit der Rufrate und negativ der Frequenz und Pulsrate
korrelierte. Diese Zusammenhange mussen jedoch mattvendigerweise auf Weibchenwahl
zurtckzufihren sein. Vielmehr kénnten intrasexuéikeraktionen zwischen Mannchen bei
der Etablierung von Territorien eine wichtige RoBpielen. So wéare es moglich, dass

Mannchen mit bestimmten Eigenschaften (Rufparamet&ampffahigkeiten) fahig sind,
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besonders begehrte Areale mit hoher Weibchendigtapitel 3, Prohl & Berke 2001) zu
verteidigen und somit einen Paarungsvorteil zungea. Wie bei vielen Anuren (Howard &
Young 1998, Lopezt al. 1988, Wagner 1989), so konnte auch ®epumilio (Kapitel 3)
nachgewiesen werden, dass die Mannchen bei Ini@nakt mit anderen Mannchen ihre
dominante Frequenz erniedrigen. Méglicherweiselspidestimmte Rufparameter bei der
Einschéatzung der k&dmpferischen Fahigkeiten von IRiv&ine Rolle (Davies & Halliday
1978, Wagner 1989). Da mannliche Erdbeerfréschctienpesonders begehrte Territorien
mit hoher Weibchendichte verteidigen, auch einelmehén Paarungserfolg aufwiesen (Prohl
& Berke 2001), kdonnte die von Prohl (2003) gefureldtorrelation zwischen bestimmten
Rufparametern und dem Paarungserfolg eines Manachah intrasexuelle Interaktionen
zuruckzufuhren sein — vor allem dann, wenn Weibcdsieh, wie in der vorliegenden Studie
gezeigt, bevorzugt mit dem nachsten Mannchen vezpaa

Neben akustischen Merkmalen der Mannchen konntiacieauch weitere Parameter wie
beispielsweise von den Mannchen verteidigte Ressaueine Rolle bei der Weibchenwahl
spielen (zusammengefasst von Jennions & Petrie, IR¢an & Keddyhector 1992, Sullivan
et al. 1995). Die Qualitat der Eiablageplatze und die ilararbundene Qualitdt des vom
Mannchen verteidigten Territoriums sollte die Parnvahl beeinflussen, wenn das zu
verteidigende Gebiet einen Einfluss auf die Ubenhsbate von Gelegen besitzt (Howard
1978a, Howard 1978b). Auch die Brutpflegeleistunigzelner Mannchen kann einen
entscheidenden Einfluss auf die Uberlebensrat&ldehkommen haben und konnte somit als
fitnessrelevanter Parameter die Weibchenwahl bleesgn. Mit Ausnahme der Studie von
Kluge (1981) anHyla rosenbergi gibt es bei Amphibien jedoch bislang keine Hinweis
darauf, dass Weibchen bessere Véter als Paarutgmpaghlen. Auch beDd. pumilio konnte
kein Zusammenhang zwischen der BrutpflegeleistumgMannchen oder der Qualitat der
Eiablageplatze und der Partnerwahl gefunden werfdeneinzige Parameter, den Weibchen
zur Einschatzung der Brutpflegeleistung eines MBans heranziehen konnen, ist die
Uberlebensrate der Gelege. Die Weibchen bevorzug@och weder Mannchen, die eine
hohe Uberlebensrate ihrer Gelege aufwiesen (TamoBh stellten Eiablageplatze (meist
eingerollten Blatter von Bananen, Helikonien und utsahukbdumen) innerhalb des
Untersuchungsgebietes eine limitierte Ressource Martber hinaus resultierten im Jahr
2005 alle mit einem Mannchen initilerten Paarunigeeiner Eiablage mit diesem Mannchen.
Keines der beobachteten Weibchen lehnte ein Mamnabhe nachdem es zum Eiablageplatz
gefuhrt wurde. Lediglich in zwei Ausnahmefallen ktaim Jahre 2004 beobachtet werden,

dass bereits verpaarte Weibchen das gewdahlte Mé@nneteder verlieRen. Die Grinde fur
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dieses Verhalten lagen dabei jedoch entweder bdiotégalen Auseinandersetzungen, in die

das gewahlte Mannchen verstrickt wurde oder beereidberzahl an paarungsbereiten

Weibchen pro Mannchen. In letzterem Fall versucklienMiannchen stets alle versammelten
Weibchen zur Eiablage zu fiihren, wodurch sich dan&io einerseits verkomplizierte und

andererseits stark in die Ldnge zog, so dass mangilechen begannen, das zweitnachste
Mannchen anzusteuern.

Auch eine Wahl des Paarungspartners auf Basis aomalén Aufzuchthabitaten, wie
beispielsweise Bananen oder Helikonien, findet K@i pumilio nicht statt (eigene
Beobachtungen, Prohl & Berke 2001). Einerseitdist Verteilung der Mannchen mit der
Verteilung der Weibchen und nicht mit der Vertedumer Larvalhabitate assoziiert.
Andererseits werden die Kaulquappen meist zu Lhalataten aul3erhalb des Territoriums
des gewahlten Mannchens und manchmal sogar insitofemm anderer Mannchen
transportiert. Mannchen kontrollieren somit gegemii¥/eibchen nicht den Zugang zu den
Larvalhabitaten sondern erlauben den Weibchen, drarfremder Méannchen in ihrem

Territorium unterzubringen.

Taktik der Partnerwahl

Meine Ergebnisse weisen darauf hin, d@sgpumilio -Weibchen bei der Partnersuche eine
Taktik anwenden, bei der sie das néchste rufendenbkéien als Paarungspartner wahlen. Die
Wahrscheinlichkeit, ein Mannchen zu akzeptieren;, weabhangig von dessen Merkmalen
(Tab. 5). DarUber hinaus verpaarten sich 85% alersuchten Weibchen (N = 15) am Tag
der Eiablage mit dem ersten Mannchen, dem sie begeg und 86%ller Weibchen (N =
14) wahlten ein Mannchen als Paarungspartner, elast$ 60min vor Initiierung der Paarung
der néachste Rufer war. Dass sich Weibchen oft raih chdchsten Mannchen verpaaren,
konnte bereits bei einigen Anurenarten mit Lek-Bagssystem gezeigt werden (Arak 1988,
Grafe 1997, Murphy & Gerhardt 2002). Murphy & Gedta(2002) vermuteten, dassyla
gratiosa- Weibchen — entgegen den auf sequentieller Sudwsedenden theoretischen
Modellen — eine simultane Suchtaktik anwenden. Dieibchen bewegten sich zu einer
Stelle, an der sie mehrere rufende Mannchen simuwtagleichen konnten, wahlten ein
Mannchen und naherten sich diesem auf direktem &eyVirden weibliche Erdbeerfrésche
eine solche simultane Taktik anwenden, so konrikErerwerden, warum sich die meisten

Weibchen mit dem ersten Mannchen, dem sie begagnetepaarten. Allerdings sollten die
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Weibchen bei einem simultanen Vergleich der Manncées der Distanz heraus zumindest
unter den beiden nachsten Rufern das beste im ieknduf bestimmte Merkmale wéahlen.
Unsere Ergebnisse zeigten jedoch keine Praferefizendnnliche Merkmale, die mdgliche
Fitnessindikatoren darstellen (Tab. 5).

Obwohl die Weibchen wahrend des Beobachtungszeigawwischen zwei Eiablagen
Kontakt zu 1 - 5 Mannchen hatten, deuten unsereeldfigse, basierend auf den
Verhaltensbeobachtungen der Weibchen in ihrer gtén Umgebung, darauf hin, dass sie
mit der aktiven Partnerwahl erst unmittelbar (c@.-610min) vor Initiierung der Paarung
begannen und ihr Kerngebiet verlieRen. In 7% bz0% Ader Falle hatten die Weibchen
aulRerhalb der Paarung keinen Kontakt zu einem M#mcAlle anderen Weibchen wiesen
Kontakte zu Mannchen auf, zeigten aber aul3erhatbPdearung keinerlei zielgerichtete
Bewegungen zu einem rufenden Mannchen. Auch eib&wden der Mannchen bei diesen
Kontakten fand nicht statt. Alle Kontakte aul3erhddlo Paarung wurden durch die Mannchen
initiiert, wobei in einigen Fallen (N= 31) die M&etmen erst zu rufen begannen, wenn sich das
Weibchen in ihrer Nahe befand. Alle Kontakte auBHrhder Paarung basierten somit
entweder auf einer Initiierung durch die Manncheeroauf einer zufalligen Begegnung der
Weibchen (z.B. im Verlauf der Futtersuche). Auchrxosuche der Playbackexperimente
zeigten, dass nicht paarungsbereite Weibchen keipasitive Phonotaxis zeigten.

Die Akzeptanz des néchsten Rufers beruhte aulRemieht darauf, dass sich das
Weibchen bereits im Vorfeld in Richtung des pra&den Mannchens bewegte. 82% der
Weibchen verbrachten die Nacht vor der Eiablagerimalb ihres Kerngebietes. Von den 2
Weibchen, die vor dem Eiablagetag nicht im Kerngeliibernachteten, tbernachtete ein
Weibchen immer aul3erhalb ihres Kerngebietes unscchieb seinen Schlafplatz auch in der
Nacht vor der Eiablage nicht.

Selektive Phonotaxis gegentiber dem nachsten Rkidente eine Taktik sein, um die
Kosten der Partnerwahl zu reduzieren. Computersiitomen haben gezeigt, dass ansteigende
Kosten zu einer Abnahme der Anzahl der Mannchee, wdin einem Weibchen besucht
werden, fihren kénnen (Slagsvold & Dale 1991). Beschiedenen taxonomischen Gruppen
gibt es starke Hinweise darauf, dass vor allem lidet Zwénge die optimale
Weibchenwahltaktik beeinflussen (Alatadbal. 1988, Backwell & Passmore 1996, Jennions
& Petrie 1997, Real 1990, Sullivan 1990, Sullivé@94). Paarungsbereite weibliche Anuren
legen auch bei Abwesenheit eines Mannchens Eiemni@ges & Petrie 1997, eigene
Beobachtungen). Weibliche Erdbeerfroschchen, dieidst schafften, in einer bestimmten

Zeit einen Paarungspartner zu finden, legten unbkfete Eier ab.
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Des weiteren kann indirekte Konkurrenz zwischen Bbleen um den Zugang zu
Mannchen, in dessen Folge Weibchen Gefahr laufeinek Paarungspartner zu finden, der
Suche zeitliche Zwange auferlegen (Arak 1988, Raigkset al. 1992). Die Starke dieser
indirekten Konkurrenz zwischen Weibchen hangt valumlien Geschlechterverhaltnis ab. Das
Risiko, keinen Paarungspartner zu finden, ist umbéher, je starker das
Geschlechterverhdltnis in  Richtung des wéahlendensclechts verschoben st
(zusammengefasst von Jennions & Petrie 1997). Rigtbeerfroschweibchen ist die
Lokalisierung von Mannchen nur mdglich, wenn dieséen. Wahrend der vorliegenden
Studie konnte gezeigt werden, dass Mannchen udbattesor, wahrend und nach der
Paarung fur durchschnittlich 31min nicht rufaktimdusomit flr weitere Weibchen nicht
lokalisierbar sind. Daruber hinaus konnte beobachterden, dass viele Mannchen
hauptsachlich dann rufen, wenn sie Sichtkontakt ezmem Weibchen besitzen. Die
Wahrscheinlichkeit, ein bestimmtes Mannchen Ubeil3gre Distanzen hinweg gezielt
anlaufen zu konnen, ist somit nicht zuletzt durds dtark in Richtung der Weibchen
verschobene Geschlechterverhaltifis3?:13) in der untersuchten Population eingeschrank.
Im Gegensatz zu unseren Ergebnissen berichtetenl &nd Hodl (1999) von intensiverer
Partnersuche und Abbruch von bereits initiierterarifagen durch die Weibchen einer
Population mit einem Geschlechterverhdltnis von Die Partnersuchtaktik scheint somit
eine flexible Taktik zu sein, welche vom vorhermsatien Geschlechterverhaltnis abhangt. In
Populationen mit einem in Richtung der Mannchenseleoben Geschlechterverhéltnis
bestehen fir Weibchen mehr Mdglichkeiten, wahlérisczu sein. Ist das
Geschlechterverhaltnis hingegen in Richtung derbéhen verschoben, ist die Selektivitat
und Partnersuche reduziert (z.B. Jirotkul 1999).

Neben zeitlichen Kosten kdnnen auch energetischetierungen oder Préadation einen
Einfluss auf die optimale Suchtaktik einer Art hab®as Besuchen und Vergleichen von
vielen Mannchen konnte Energiereserven aufbrauchen,ansonsten anderweitig in die
Nachkommen investiert werden konnten. In einigemdfén konnte nachgewiesen werden,
dass energetische Zwange die Partnerwahl beeieflu@dilinski & Bakker 1992). Auch
zunehmendes Pradationsrisiko kann die Selektidé&st wahlenden Geschlechts reduzieren
(z.B. Berglund 1993, Crowlegt al. 1991, Endler & Houde 1995, Forsgren 1992, Godin &

! Das zu den Weibchen hin verschobene Geschlechhgitrds scheint darauf zu beruhen, dass es im
Untersuchungsgebiet eine sehr hohe Dichte an Kapfmgnhabitaten gab. Préhl und Berke (2001) zeigi@ss

die Verteilung der Weibchen mit der Verteilung vdfaulquappenhabitaten assoziiert war. Je mehr
Kaulguappenhabitate in einem Gebiet vorkamen, ugré®er die Dichte an Weibchen. Die Verteilung der
Mannchen wiederum richtete sich nach der VerteildegWeibchen. Da die von Weibchen verteidigteni€eb
jedoch wesentlich kleiner waren als die der Mannctiéapitel 1V), gab es in ressourcenreichen Gehbietgt
sehr vielen Kaulquappenhabitaten weniger Platof@nnliche als fiir weibliche Reviere.
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Briggs 1996, Houde & Endler 1990, Hubbell & Johnd®87). Im Gegensatz zu anderen
Anuren (Friedl & Klump 2005, Grafe 1997) scheintsdRradationsrisiko bei adulten
Erdbeerfroschchen zu gering, um einen wichtigenflsa auf die Partnerwahltaktik zu
besitzen. Wahrend der 2-jahrigen Untersuchungsgerimnnte lediglich ein einziges Mal
beobachtet werden, wie eine Nattdregtophis depressirostris) erfolglos nach einem
Erdbeerfroschchen schnappte. Dartiber hinaus bdteulylortalitatsrate aller Mannchen und
Fokusweibchen im Verlauf von 12 Monaten 0%. Bezlglienergetischer Kosten der
Weibchenwahl liegen be®. pumilio keine fundierten Informationen vor. Es ist jedoch
anzunehmen, dass das Zurlcklegen groRRerer Distamz@mnen Anstieg der energetischen
Ausgaben gekoppelt ist.

Weibliche O. pumilio verteidigen ihre Kerngebiete gegentber eindringand/eibchen
aulBerst aggressiv (Kapitel 4). Aufgrund des in Rioh der Weibchen verschobenen
Geschlechterverhaltnisses ware mit erhdhten ensthen Ausgaben (siehe Real 1990), aber
auch einem zunehmenden Verletzungsrisiko (AnharlyyuAd Stress zu rechnen, wenn die
Weibchen eine intensivere Partnerwahl betreiberderiir

Neben den Kosten intensiver Weibchenwahl beeirtflusach der Nutzen die
Auspragungsstarke sowie Prazision einer Praferghamp & Gerhardt 1987)Wenn der
Nutzen, den die Weibchen in der untersuchten Papualaus einer selektiveren Wahl ziehen
wurden, die damit verbundenen Kosten nicht Uberyiegliten die Weibchen weniger
selektiv sein (Parker 1983, Real 1990). Real (1990gte in einem theoretischen Modell,
dass die Selektivitat der Weibchen bei gréRereiaddan zwischen den Mannchen ansteigt,
weil sich der Nutzen einer Paarung mit hochquahtst Mannchen erhdoht. Wenn die Varianz
zwischen den Mannchen beziiglich ihrer Merkmale éxjea niedrig ist und die Kosten des
Vergleichs von Paarungspartnern hoch sind (z.B.feG®097), so sollte die Selektion
Weibchen beginstigen, die sich mit dem nachstennbtian paaren (Wells 2007). B@i
pumilio war die Varianz zwischen den Mannchen bezlglighndeisten Parameter gering.
Hinzukommt, dass Mannchen, die in der Lage sindl, Tarritorium in einem Gebiet hoher
Weibchendichte zu etablieren und langfristig zuteidigen (Prohl & Ho6dl 1999), auch ein
gewisses qualitatives Niveau besitzen sollten. MBan mit niedrigen Qualitdten werden
bereits durch die starke intrasexuelle Konkurrensehen Mannchen eliminiert, so dass alle
am Fortpflanzungsgeschehen beteiligten Manncherepaizel sein sollten (Wells 2007).
Somit verpaaren sich Weibchen selbst bei einer plerez des nachsten Rufers mit qualitativ
hochwertigen Mannchen (Friedl & Klump 2005).
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Bei einer GelegegrolRe von durchschnittlich 5 - érciund einer Gelegemortalitatsrate
von 88% benttigen die Weibchen zwei Gelege, danmmt Ei das transportfahige
Larvenstadium erreicht. Diese Tatsache sowie dagdrides kompletten Gelegeverlustes
durch eventuelle Ablage unbefruchteter Eier und deahrscheinlich geringe Nutzen
intensiver Partnersuche basierend auf geringerawarzwischen qualitativ hochwertigen,
territorialen Mannchen untersttitzen die Hypothese Akzeptanz des nachsten Mannchens
als optimale Weibchenwahltaktik in der untersuctiedbeerfroschpopulation.
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Kapitel 3 Territorialitat und Kommunikationssignale bei M&hen

3. Auswirkungen intrasexueller Konkurrenz zwischen Mannchen auf
Territoriengré3en und bioakustische Kommunikationss ignale beim

Erdbeerfroschchen ( Oophaga pumilio)

Zusammenfassung

Territorialitat ist bei vielen Arten ein Bestandtdes Fortpflanzungsverhaltens, wobei der
Fortpflanzungserfolg territorialer Mannchen meistah den Zugang zu Weibchen limitiert
ist. In der vorliegenden Studie sollte bei manrdictErdbeerfroschchen sowohl die relative
Bedeutung von Weibchenverfligbarkeit und Eindrirggolruck zur Regulation der
Territoriengréf3e untersucht werden als auch dierevithterritorialer Auseinandersetzungen
eingesetzten akustischen Kommunikationssignalé&oBate gezeigt werden, dass Mannchen,
in Gebieten mit hoher Weibchendichte kleinere Terien verteidigten. Der
Eindringlingsdruck korrelierte positiv mit der Teoriengrof3e. Unsere Ergebnisse deuteten
einen Kompromiss zwischen den Kosten (durch Eimgginge verursachter Druck) und dem
Nutzen (hohe Dichte potentieller Paarungspartner)Nur Mannchen mit guter Kondition
waren in der Lage, kleine Territorien in qualitatiechwertigen Gebieten zu verteidigen. Dies
ist wahrscheinlich auf die besseren kampferisch&higkeiten von Mannchen mit guter
Kondition zurtckzufihren. Meine Ergebnisse zeigteigss die Mannchen wahrend
territorialer Interaktionen vor allem die dominarffeequenz ihrer Rufe absenkten. Diese
Absenkung kann als ehrliches, die kdmpferischengkéthen des Senders kodierendes Signal
an den Empfanger gewertet werden, da nur Mannclieguter Kondition in der Lage waren,
sehr tiefe dominante Frequenzen zu erzeugen. Danderen Studien gefundene, nicht in
Verbindung mit weiblichen Praferenzen stehendeath® Zusammenhang zwischen der
dominanten Frequenz und dem Paarungserfolg eineandiéns scheint somit auf

intrasexuelle Konkurrenz zurtickzufiihren zu sein.

57



Kapitel 3 Territorialitat und Kommunikationssignale bei M&hen

Einleitung

Kaufmann (1983) definierte Territorialitdt als eineealbezogene Dominanz, welche dem
Territoriumsinhaber den Zugang zu kritischen Ressau wie Nahrung, Brutplatzen oder

Paarungspartnern sichert (zusammengefasst von ©48&8, Prohl 2005, Wells 2007).

Territorialitat konnte bei vielen Tiergruppen beohizt werden (Alcock 2005, Davies 1991,
Wells 2007).

Damit Territorialverhalten evolutiv stabil sein kanmuss jedoch der Nutzen eines
Territoriums die Kosten der Verteidigung gegen BEimglinge Uberwiegen (Brown 1964).
Verschiedene Autoren haben die Okonomie der Ressouerteidigung vor allem in Bezug
auf die Territoriengrof3e untersucht und auch maelzusammengefasst von Adams 2001).
Die Modelle reflektieren einen Kompromiss zwischedem Nutzen ansteigender
Ressourcenverfiigbarkeit und den gréf3eren Kostef eletoriumsverteidigung, welche mit
einem Anstieg der Territoriengrof3e assoziiert siDée durch Eindringlinge verursachten
Kosten hangen dabei von verschiedenen FaktorerdebDichte der Konkurrenten (z.B.
Booth & Visser 2003, Turpie 1995), der Rate, mit idlenkurrenten in das verteidigte Gebiet
eindringen (Dillet al. 1981, Jablonski 1996) oder der Grad der Sichtlitadker die Fahigkeit,
Eindringlinge zu bemerken, beeinflussen kann (Wa&®loss 1972)

Die durch Eindringlinge verursachten Kosten sindalteem Zeit- und Energiekosten sowie
ein erhbhtes Pradationsrisiko, welche durch Pdtiengin, erhohte Displayraten oder
physischen Eskalationen (Kampfe) entstehen (Jakobstsal. 1995, Marleret al. 1995).
Wenn die Kosten einer Eskalation hoch sind, kansi@s fir die Kontrahenten auszahlen,
Kommunikationssignale einzusetzen, um die Auseiee®lzung im Voraus zu entscheiden
(Maynard Smith & Price 1973). Diese Kommunikatiageale werden meist genutzt, um die
Kampffahigkeiten des Gegners bereits vor dem Kaeiptuschatzen (Davies & Halliday
1978, Robertson 1986a, Wagner 1992) und erméglideenTieren somit, kostspielige und
gefahrliche Kampfe zu vermeiden.

Durch eine Veranderung der Beziehung zwischen Sigma Kampffahigkeiten hat der
Sender des Signals potentiell die Mdglichkeit, \deghaltensregeln des Empfangers durch die
Produktion unehrlicher Signale auszunutzen. Dalagidglt es sich um Signale, die dem
Empfanger eine hohere Kampffahigkeit Gbermittelis der Sender tatsachlich besitzt
(Dawkins & Krebs 1978, Maynard Smith & Parker 19¥jey 1983). Da die Verwendung

unehrlicher Signale zur Einschatzung der kampfeesc Fahigkeiten die Fitness des
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Empfangers reduzieren kann, ist ,Bluffen” als exdiglich vereinzelt auftretendes Phanomen
zu betrachten (Dawkins & Krebs 1978, Maynard Sr&itRarker 1976, Wiley 1983).

Eine Modellgruppe zur Untersuchung territorialearhaltens und der Bedeutung von
Kommunikationssignalen stellen Amphibien dar. Béinmlichen Anuren ist die Funktion von
Territorien primar mit der Fortpflanzung assozii@tisammengefasst von Prohl 2005, Wells
2007). Die Territoriengrof3en sind relativ geringlutie Positionen rufaktiver Tiere leicht zu
bestimmen. Meist gewinnen gro3ere Mannchen Kampfe Rufplatze, Territorien oder
Weibchen (Arak 1988, Davies & Halliday 1978, Robert 1986a). Bei vielen Arten ist die
dominante Frequenz aufgrund morphologischer Zwanggativ mit der Korpergrol3e
korreliert (zusammengefasst von Gerhardt & Hub&22Wells 2007). Basierend auf diesem
Zusammenhang wird bei vielen Arten die dominanteqbkenz zur Einschatzung der
KorpergroRe des Gegners genutzt (Beel. 1999, Davies & Halliday 1978, Robertson
1986b) und steht somit im Einklang mit der Hypothear Verwendung ehrlicher Signale bei
der Einschéatzung kampferischer Fahigkeiten.

Ziel der vorliegenden Studie war es, das Territeernalten sowie die dabei eingesetzten
akustischen Kommunikationssignale beim Erdbeerfréisen Qophaga pumilio) zu
untersuchen. Es sollte vor allem der Nutzen vorrifbeien zur Sicherung des Zugangs zu
Paarungspartnern und die damit assoziierten Kastalysiert werden.

Sowohl mannliche (Bunnell 1973, Préhl 1997c, Pr&hHodl 1999) als auch weibliche
(Kapitel 4) Erdbeerfroschchen sind territorial. KEesinte gezeigt werden, dass die Verteilung
von Weibchen, welche bei dieser Anurenart den Hailpder Brutpflege leisten, an die
Verteilung von Larvalhabitaten wie Banandviuga spp.) oder HelikonienHeliconia spp.)
gekoppelt ist (Kapitel 1V, Prohl & Berke 2001). Dierteilung der Mannchen hingegen ist
eng mit der Verteilung der Weibchen assoziiert. @ia Ressourcenverfigbarkeit laut
theoretischer Modelle die Grol3e des zu verteidigen@ebietes beeinflusst (z.B. Brown
1964, Schoener 1983), testete ich den Zusammenbarsghen der GroRe mannlicher
Territorien und der Dichte anwesender Weibchen.ekt®m wurde untersucht, ob es einen
Zusammenhang zwischen der TerritoriumsgréRe undKdgrergréRe, dem Gewicht oder der
Kondition eines Mannchens oder dem durch Eindmggli verursachten Druck gibt. Ich
testete die Hypothese, dass sich mit steigendeitdreengrof3e auch die Kosten im Hinblick
auf steigende territoriale Konflikte erhéhen.

Zimmermann (1990) unterschied @i pumilio zwischen vier verschiedenen Ruftypen:
Anzeigerufe, Paarungsrufe, aggressive Rufe und eRefgsrufe, welche alle als

Modifikationen einen sogenannten ,Buzz“-Rufes bestfen wurden. Territorienbesitzer
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wechseln dabei von Anzeigerufen zu aggressiven rRigebald ein anderes rufendes
Mannchen in ihr Territorium eindringt. Dabei wurder allem eine Reduktion der Rufrate
beschrieben (Bunnell 1973). Es liegen jedoch ké&ndnformationen tber Modifikationen
der Kommunikationssignale wahrend territorialer Kite in Abhangigkeit bioakustischer
Merkmale des Eindringlings vor. Wéahrend der volieden Studie sollte mit Hilfe von
Playbackexperimenten getestet werden, ob Mannanefbhangigkeit von der Hohe der
vorgespielten dominanten Frequenz ihre Rufe maditn, also auf Charakteristika
potentieller intraspezifischer Konkurrenz reagiergaséatzlich sollte die Hypothese getestet
werden, ob Mannchen die wahrend territorialer litgonen produzierte Frequenz zur

Ubermittlung kampferischer Fahigkeiten nutzen.

Material und Methoden

Untersuchungsgebiet

Die Feldarbeiten wurden in einem Tieflandregenwaldiologischen Reservat Hitoy Cerere
(Provinz Limon, Costa Rica) von Anfang April bis fang August 2005 sowie im April 2008
durchgefuhrt. Das Untersuchungsgebiet befand sidhemer kleinen Insel zwischen dem
Fluss Hitoy Cerere und einem nur zeitweise waskegfiden Seitenarm. Das Areal, dass bis
vor 20 Jahren von Einheimischen fir den Bananenagbkautzt wurde, befindet sich in der
Regeneration zum Sekundérwald und ist durch eioder Anteil an HelikonienHgeliconia
spp.) und BananenMusa spp.) sowie krautigem Unterwuchs, Cyclanthacead. (z.
Carludovica rotundifolia) und einigen wenigen laubabwerfenden Baumen (Eaitschuk-
Baum (Castilla elastica)) charakterisiert. Weitere als Larvalhabitat natzb Pflanzen wie
beispielsweise Bromelien (Bromeliaceae) waren nigbthanden. Bei der Wahl des
Untersuchungsareals wurde auf eine mdglichst hade/idluendichte geachtet. Das 505m?
grof3e Untersuchungsgebiet wurde zu Beginn der sidbungen unter Verwendung von in
Kopfhohe verlaufenden Nylonschniren in 1m?2 grof3adgaie unterteilt, um die Kartierung

des Gebietes und die Positionsbestimmung der haivi zu erméglichen.
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Verhaltensbeobachtungen

Die Verhaltensbeobachtungen der Mannchen (N = 13den an 65 Tagen im
Untersuchungszeitraum 2005 mittels ,scan samplungd ,one-zero-sampling” (Martin &
Bateson 1992) durchgefuhrt. Vor Beginn der Datemaluine wurden alle Mannchen im
Untersuchungsgebiet individuell markiert. Dabei e einerseits Fotos von allen Mannchen
gemacht, um individuelle Muster zur Wiedererkennungzen zu konnen. Andererseits
wurden die Tiere mittels Zehenamputation (toe a@lgp markiert — eine herkémmliche
Methode, welche das Verhalten der Tiere nicht bkmist (Meuche & Grafe 2004, Prohl
2002). Dabei wurde darauf geachtet, dass pro Gh€#mmicht mehr als eine Phalangenspitze
abgeschnitten wurde. Aul3erdem wurde der I. ,Fingeht markiert, um Beeintrachtigungen
beim Klettern so gering wie moglich zu halten. Botoallein reichen als
Identifizierungsmethode nicht aus, da sich dievimlliellen Muster stark verdndern kénnen
(Anhang VII). Die Tiere wurden unter VerwendungegifPrazisionswaage (Voltcraft PS-250)
mit einer Genauigkeit von £0,01g gewogen und miteHiner Schublehre vermessen (Kopf-
Rumpf-Lange (KRL)).

Da die Rufaktivitat der Tiere zwischen 7:00 und0DOUhr morgens am hochsten ist und
sowohl Paarungen als auch Eiablagen nur vormitséatfinden (Préhl 1997c¢), wurde das
Verhalten aller Ma&nnchen im Untersuchungsgebiet $o®0 bis 10:00 Uhr alle 5min
protokolliert. Dabei wurden die Mannchen nacheirarid der gleichen Reihenfolge und im
gleichen zeitlichen Abstand abgelaufen. Neben dsitien im Quadratsystems wurden auch
Rufaktivitat (ja/nein), Anzahl und wenn moglich fdgat anwesender Weibchen (<50cm
Distanz) sowie das Vorkommen von territorialen daktionen (als Mafl3 fur den
Eindringlingsdruck) und Paarungsaktivitat (ja/neprptokolliert. Als Paarung wurde dabei
eine Interaktion zwischen Mannchen und Weibchemuet, wahrend der sich ein Weibchen
einem rufenden Mannchen annaherte und diesem zablaBeplatz folgte. Als territoriale
Interaktion wurde gewertet, wenn der Territoriunhgiber mit Rufen auf ein eindringendes,
rufendes Mannchen reagierte, sich ihm schnell ueldjerichtet néherte, ihn ansprang oder
mit ihm rang. Die beiden letztgenannten Verhaltezisen wurden dabei als Kampf
kategorisiert.

Zusatzlich zu den Verhaltensbeobachtungen wurden Jamhre 2005 sowie 2008
Rufaufnahmen der M&nnchen unter Verwendung einey $wofessional Walkman (WM
DC6) und einem Richtmikrofon (Fa. Sennheiser, MZA R48) gemacht. Dabei wurde

versucht, insgesamt pro Mannchen 10 Aufnahmen vareiyerufen an verschiedenen Tagen

61



Kapitel 3 Territorialitat und Kommunikationssignale bei M&hen

zu machen. Es wurde notiert, ob sich wahrend déal®uahme ein Weibchen in der Néhe
des Mannchens aufhielt. Dartuber hinaus wurden Ruddwmen ad libitum im Kontext
agonistischer Auseinandersetzungen zwischen Manngemacht. Alle Rufaufnahmen
wurden am Vormittag durchgeftihrt. Im direkten Arlssk an jede Rufaufnahme wurde die
Lufttemperatur in unmittelbarer Nahe des Mannchaiitels eines Thermometers (Voltcraft

DT-8820 Environment Meter) mit einer Genauigkeih\i1°C gemessen.

Datenanalyse

Kondition

Fur alle Mannchen wurde ein Konditionsindex (sedakobet al. 1996, Murphy 1994)

berechnet. Dieser wurde durch die Regression zewscem Gewicht aller Mannchen und
ihrer KRL ermittelt (Anhang V). Die Kondition einedannchens wurde als Abweichung
seines Gewichts von dem durch die Regression vgesagten Gewichts definiert (Residuen).
Individuen mit schlechter Kondition besal3en son@igative Residuen und Individuen mit

guter Kondition positive.

Territorien

Fur jedes Mannchen innerhalb des Untersuchungdgshieurden die Lage und Grél3e des
Territoriums, das sich Uber 95% der Positionsdaistreckte, mittels der adaptiven Kernel
Methode (Worton 1989) berechnet (siehe Kapitel 8) €inen Zusammenhang zwischen der
TerritoriengrofR3e und der Kondition, der Gro3e odem Gewicht des Mannchens, der
Weibchendichte in seinem Territorium, der Paarustgs{(Anzahl der Paarungen pro Tag),
seiner Rufaktivitat (Anzahl der 5min-Perioden, andn das Mannchen rief) sowie der Anzahl
bemerkter und unbemerkter Eindringlinge aufzuklaremurde jeweils ein Pearson
Korrelationskoeffizient berechnet. Da die Manncmem die Anzahl der Begegnungen mit
Weibchen nutzen kénnen, um die Weibchendichte eBmsietes einzuschatzen, wurde die
Weibchendichte als = Weibchenbegegnungsrate  (durchdihe  Anzahl  der
Weibchenbegegnungen pro Tag) pro m?2 definiert. iDane Beobachtungen darauf schlie3en
lassen, dass die Weibchen von den Mannchen nichwiduell erkannt werden, wurden
wiederholte Begegnungen mit ein und demselben Weibals neuer Kontakt gewertet, wenn

zwischen beiden Begegnungen mindestens eine 5miodeéeohne Kontakt lag.

62



Kapitel 3 Territorialitat und Kommunikationssignale bei M&hen

Analyse der Rufe

Es wurden von sechs verschiedenen Mannchen Anaégsowie territoriale Rufe mit Hilfe
der Software Avisoft-SASLab Pro (Fa. Sprecht, Berlermany) bei einer Abtastrate von
44100Hz analysiert. Powerspektrogramme (hamminglovin FFT-Lange: 256) wurden zur
Bestimmung der dominanten Frequenz verwendet. TEtg&igenschaften wurden mittels
eines Oszillogramms ausgewertet. Zehn aufeinamdigeride Rufe wurden pro Rufaufnahme
bezuglich folgender Parameter ausgewertet (sielptd{&): Ruflange [s], Anzahl der Pulse
pro Ruf, Pulsrate [Pulse/ms], Rufrate [Rufe/s] wiwiinante Frequenz [Hz]. Fur jeden der
genannten Parameter wurde anschlielBend der Mittelaes den zehn Einzelrufen pro
Rufaufnahme gebildet. Zusatzlich wurde der Dutyl€Ys/s] als Mal} fir den Anteil der Zeit,
wahrend der ein akustisches Signal produziert videdechnet (siehe Kapitel 2). Um eine auf
unterschiedlicher Temperatur wahrend der Rufaufrathiveruhende Varianz bezuglich der
einzelnen Rufparameter ausschlieBen zu koénnen, enurdlle temperaturabhangigen
Parameter (Anhang VI) der Anzeigerufe auf eine Temajur von 24,4°C (mittlere
Temperatur, bei der die Aufnahmen territorialer é&Rgiemacht wurden) geeicht. Da die
StichprobengroR3e der Aufnahmen mit territorialerfeRuzu gering war, um Aussagen uber
die Temperaturabhangigkeit einzelner Parameter emazh kbnnen, wurden diese Rufe nicht
temperaturkorrigiert. In weitere Auswertungen gmgedoch nur Aufnahmen ein, bei denen
die herrschende Umgebungstemperatur weniger alsvbfiCder oben genannten mittleren
Temperatur, auf die die Anzeigerufe geeicht wurddmyich. Die An- oder Abwesenheit
eines Weibchens beeinflusste nachweislich die Agprg einzelner Parameter von
Anzeigerufen (Anhang VI). Da sich bei den Aufnahnemitorialer Rufe keine Weibchen in
der Nahe der Mannchen aufhielten, gingen fur demgeeh der Anzeigerufe mit den
territorialen Rufen ebenfalls nur Anzeigerufe dirj deren Aufnahme die Mannchen keinen
Sichtkontakt zu Weibchen hatten. Sowohl bezuiglieh Ainzeigerufe als auch beziglich der
Territorialrufe wurde pro Mé&nnchen und Rufparamegar Mittelwert gebildet und unter
Verwendung des gepaarten T-Tests miteinander clegii Soweit nicht anders vermerkt,

werden jeweils der Mittelwert +p5Sangegeben.
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Playbackexperimente

Durchfiihrung

Zwischen dem 14. und 19. Mai 2006 wurden Playbgo&emente mit 10 territorialen
Mannchen wahrend der hdchsten Rufaktivitat zwisch€® und 10:00 Uhr durchgefuhrt
(Prohl 1997c). Aus den im Vorfeld der Experimentectigefihrten Rufaufnahmen wurde ein
den Mittelwerten der Population (Prohl 2003) erespender Ruf ausgewahlt und mittels der
Software Avisoft-SASLab Pro (Fa. Sprecht, Berlirer@any) nachgebaut (siehe Kapitel 2).
Dieser nachgebaute Ruf wurde einmal mit 4,4KHz t@fitert der Population + 2xpp und
einmal mit 3,6 KHz (Mittelwert der Population - Bg) synthetisiert. Die Rufrate von 6,5
Rufen/sek (Mittelwert der Population) wurde mit fidilder Software Goldwave (Goldwave
Inc.) erzeugt und mit Hilfe einer Endlosschleifef @ony UX-S Chrome Class Premium
60min —Kassetten Uberspielt.

Die  Stimuli  wurden sequentiell mittels  eines  feugkeitsresistenten
Breitbandlautsprechers (VISATON FRS 10 WP), dergigsmiber einen Verstarker (Roadstar
AM-311) sowohl mit einer 12V Motorradbatterie alsch mit einem Abspielgerat (Sony
Professional Walkman WM-D6C) verbunden war, miteeindem Mittelwert der Population
entsprechenden Schallpegel von 70dB bei 50cm (ludke unverdffentlichte Daten, Bee
2003) prasentiert. Der Schallpegel wurde mit Hillenes Schallpegelmessgerates
(RadioShack Soundlevelmeter (Genauigkeit: + 2dB1d&idB) bestimmt. Der Lautsprecher
wurde innerhalb des Territoriums des Méannchensdaaf Boden aufgestellt und in einem
Abstand von 75cm direkt auf das Mannchen ausgeticht

Es wurden nur Mannchen getestet, die wahrend dperiirente weder ein Weibchen
umwarben noch in territoriale Interaktionen mit ereh Weibchen verstrickt waren. Die
Experimente begannen mit einer Prestimulusperiod@#rend der Rufaufnahmen vom
Testmannchen gemacht wurden. Es folgten Stimulusd dPoststimulusperioden in
gegenseitigem Wechsel (Abb. 1). Wahrend der 30awsrdden Stimulusperiode wurde dem
Mannchen die zu testende Rufserie vorgespielt uad Werhalten des Mannchens
aufgenommen. Dabei wurde notiert, ob sich das Mdeman die Schallquelle angenéhert hat
und bis auf welche Distanz sowie ob es gerufen beg.Distanz wurde mittels einer ca.
37,5cm langen Skala auf einem auf dem Boden liegreiett bestimmt, auf welchem auch
der Lautsprecher angebracht war (Abb. 2). Wahread38s dauernden Poststimulusperiode

wurden Rufaufnahmen des Mannchens gemacht und den ebeschriebenen
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Verhaltensweisen protokolliert. Die Stimulus-Pastsius-Zyklen wurden solange
wiederholt, bis sich das Mannchen auf 0-1cm an ldmmsprecher annaherte. Behielt das
Mannchen eine gréf3ere Distanz bei, wurden die HExgeite nach 20min abgebrochen.
Wurde einem Mannchen am ersten Tag die Rufseriglenihohen Frequenz vorgespielt,
so wurden an einem der folgenden Tage tieffrequddtde aus derselben Richtung
prasentiert. Um fur zeitliche Effekte kontrollierea kénnen, wurde die Halfte der Mannchen
zuerst auf die tiefe und spater die hohe Frequetestet. Bei den anderen Mannchen war die
Reihenfolge umgekehrt. Nach jedem Experiment wutte Temperatur bestimmt. Die
Mannchen wurden gefangen und mittels Zehenmarkgerdentifiziert oder markiert, falls
dieses neu war. Daten bezuglich der Grof3e und desgcts der Mannchen stammen aus im
Vorfeld (maximal 19 Tage vor Beginn der Playbaclexpente) durchgefihrten

Fangaktionen.

Auswertung der Playbackexperimente

Pro Mannchen wurden fur jede der wahrend der Pred u(Poststimulusperioden
aufgezeichneten Rufaufnahmen zehn aufeinander ndggeRufe mit Hilfe der Software
Avisoft-SASLab Pro (Fa. Sprecht, Berlin, Germanygziglich folgender Parameter
ausgewertet: Ruflange [s], Anzahl der Pulse pro, Rufisrate [Pulse/ms] und dominante
Frequenz [Hz] sowie die Rufrate [Rufe/s] ermittéiiir jeden der genannten Parameter wurde
anschlieBend der Mittelwert aus den zehn Einzeirgi® Rufaufnahme gebildet. Ebenfalls
berechnet wurde der Duty Cycle [s/s]. Die Mitteltgeder einzelnen Rufparameter wurden
mit Hilfe des gepaarten T-Tests auf Unterschied@rige Dabei wurde fur beide
Experimenttypen die Prestimulusperiode einerseitsder ersten Poststimulusperiode (erste
Poststimulusperiode, in der das jeweilige Manncgerufen hat) und andererseits mit dem
Mittelwert aller Poststimulusperioden verglichenmUanalysieren zu konnen, ob die
Mannchen in Abhéangigkeit des angebotenen Stimulbehd oder tiefe Frequenz)
unterschiedliche bioakustische Reaktionen aufwiesemde pro Mannchen und Experiment
fur jeden Parameter die Differenz zwischen der tiPnedusperiode und der ersten
Poststimulusperiode sowie der Prestimulusperioded udem Mittelwert aller
Poststimulusperioden berechnet. Die erhaltenen rDateirden im Anschluss unter
Verwendung des gepaarten T-Tests auf Unterschiepggify. Eine Temperaturkorrektur der

Rufe wurde nicht durchgefuhrt, da zwischen beidepeEmenttypen keine signifikanten
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>
30s 30s 30s 30s 30s

1. Prestimulus 1. Stimulus 1. Poststimulus| 2. Stimulus 2. Poststimulus|

Beobachtung Beobachtung Beobachtung Beobachtung
Rufaufnahme Rufaufnahme Rufaufnahme

Abb. 1. Zeitlicher Ablauf der Stimulussequenzen wéahrend der Playbackexperimente mit 10 territorialen

Mannchen.

Unterschiede bezuglich der herrschenden Lufttenpena vorlagen (gepaarter T-Test: t = -
1,96, N =10, p > 0,05).

Um Informationen Uber die Fahigkeit der Mannche&ahkend territorialer Interaktionen
tiefe dominante Frequenzen erzeugen zu kdnnemrhalien, wurde pro Mannchen die tiefste
wahrend der Poststimulusperioden erzeugte dominkréguenz ermittelt. Anschliel3end
wurde jeweils ein Pearson Korrelationskoeffizieatdzhnet, um eventuell bestehende lineare
Zusammenhange zwischen der tiefsten produziertequénz und der Grol3e, dem Gewicht

oder der Kondition des Mannchens sowie der herrsidre Lufttemperatur aufzuklaren.

Ergebnisse

TerritoriumsqgrofRe

TerritoriengroR3en der Mannchen (N = 13) betrugersaen 5,0 und 34,85m2 und lagen im
Mittel bei 14,86 + 8,4m2 (Anhang I). Die Mannchex £ 12) wiesen im Durchschnitt eine
GroRRe von 23,92 + 0,88mm, ein Gewicht von 1,04@80,und eine Kondition von —-0,03 +
0,08g auf. Wahrend die GroRe des Territoriums pogiit der Grol3e (Spearman-
Rangkorrelation: R = 0,58; t = 2,25; N = 12; p 9%),und negativ mit der Kondition
(Spearman-Rangkorrelation: R = -0,69; t = -2,98,=NL2; p = 0,01) eines Mannchens
korreliert war, bestand kein Zusammenhang mit ade&ewicht (Spearman-Rangkorrelation:
R =-0,20;t=-0,64; N =12; p > 0,05) (Abb. 3).

Die mittlere Rufaktivitat betrug 11,3 + 4,35 Smie+idden pro Tag. Mannchen mit

groReren Territorien wiesen die gleiche Rufaktiviguf wie Mannchen mit kleineren
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Abb. 2. A) Holzkonstruktion fir die Durchfuhrung der Playbackexperimente. Der
Abstand zwischen dem Lautsprecher und dem Mannchen zu Beginn der Experimente
betrug 75cm. Der Abstand zwischen dem Lautsprecher und dem Ende des Brettes
betrug 37,5cm. Die Markierungen auf dem Brett geben die Distanz zum Lautsprecher
wieder. B) eine wahrend der Playbackexperimente haufig zu beobachtende
Verhaltensweise: Das Testmannchen nahert sich rufend der Schallquelle und springt
diese schlieflich an.
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Territorien (Spearman-Rangkorrelation: R = -0,24; 10,69; N = 10; p > 0,05) (Abb. 3).
Wahrend die TerritoriengrofRe ebenfalls keinen Zusanhang mit der Anzahl der Paarungen
pro Tag (Spearman-Rangkorrelation: R = 0,10; t290N = 10; p > 0,05) aufwies, bestand
eine signifikant negative Korrelation mit der Wdiendichte (Anzahl der
Weibchenbegegnungen pro Tag und m?) (Spearman-Raegion: R =-0,94; t = -7,75; N
= 10; p < 0,001) (Abb. 3). Die Weibchenbegegnungs(Anzahl der Weibchen pro Tag)
hingegen korrelierte nicht mit der Territoriengrd®@earman-Rangkorrelation: R =-0,29; t =
-0,86; N = 10; p > 0,05). Im Mittel paarten sicle dlannchen 0,33 + 0,15 mal pro Tag. Die
Weibchenbegegnungsrate belief sich auf 1,89 + QM&ibchen pro Tag wahrend die
Weibchendichte 0,18 = 0,16 Weibchen pro Tag unthetfug. Die Anzahl der Paarungen und
die Anzahl der Weibchenbegegnungen pro Tag wies@nesignifikanten Zusammenhang
auf (Spearman-Rangkorrelation: R = 0,65; t = 2M3; 10; p < 0,05).

Die Kosten territorialen Verhaltens variierten ith&ngigkeit von der TerritoriengrofRe.
Mannchen mit groR3eren Territorien waren in mehrittarale Interaktionen mit anderen
Mannchen (geregelt Gber Rufe oder Kdmpfe) (Abls@arman-Rangkorrelation: R = 0,60; t
=2,47; N = 13; p < 0,05) verwickelt. Die mittlefazahl aller territorialen Interaktionen pro
Mannchen betrug 1,15 + 1,46, wobei 0,85 + 1,14rakigonen zu Kampfen eskalierten.

Reaktion auf Eindringlinge

Annaherung

Wahrend der Experimente mit der tiefen Frequenzmnéh sich 9 von 10 Mannchen bereits
wahrend der ersten Stimulus-Poststimulusperiodesdkeallquelle an. Ein Mannchen begann
erst, sich wahrend der zweiten Stimulus-Poststispdgudode anzundhern. Neun von 10
Mannchen riefen dabei bereits wahrend der erstemuts-Poststimulusperiode. Im Verlauf

der Experimente mit der hohen Frequenz nahertén8ion 10 Mannchen bereits wahrend
der ersten Stimulus-Poststimulusperiode dem Lagtsr an. Zwei Mannchen begannen mit
der Annéherung erst in der 9. bzw. 13. StimulussRiosulusperiode. Acht von 10 Mannchen

riefen bereits wahrend der ersten Stimulus-Poststisperiode. Bei 2 Mannchen setzte die
Rufaktivitat erst in der 2. bzw. 6. Stimulus-Paststilusperiode ein. Mit einer Ausnahme

naherten sich alle Mannchen, die erst wéhrend deiten oder spateren Stimulus-Post-

stimulusperiode zu rufen begann, jedoch trotz fedde Rufaktivitat zielgerichtet der
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Abb. 3. Zusammenhang zwischen der Territoriengré3e der Mannchen (X-Achse) und A) der GroRRe, B)

dem Gewicht, (C) der Kondition und D) der Rufaktivitat der Mannchen (Anzahl der 5min-Perioden, in

denen die Mannchen gerufen haben) sowie E) der Anzahl der Paarungen pro Tag, F) der

Weibchendichte

(Anzahl  der

Weibchenbegegnungen

pro

Tag und m?, G) der

Weibchenbegegnungsrate (Anzahl der Weibchenbegegnungen pro Tag) und H) der Anzahl

territorialer Interaktionen (akustisch oder physisch).

69



Kapitel 3 Territorialitat und Kommunikationssignale bei M&hen

Schallquelle an. Die Zeit, die die Mannchen benétigum sich auf 0 - 10cm Distanz zur
Schallquelle anzunahern, unterschied sich zwistlegten Experimenten nicht (gepaarter T-
Test: t =-1,08, N = 9, p > 0,05). Wahrend der Expente mit der tiefen Frequenz hatten
sich die Mannchen im Schnitt nach 1,2 + 0,6min&ui§einen Radius von 0 - 10cm um den
Lautsprecher herum angenahert. Wéahrend des Exp#ememit der hohen Frequenz

befanden sich die Mannchen im Mittel nach 2,2 sfirBinnerhalb dieses Radius.

Modifikation der Rufe

Um herauszufinden, ob die Mannchen bestimmte Rafpater wéahrend territorialer
Konflikte modifizierten, wurden sowohl Rufaufnahmeon miteinander interagierenden
Mannchen analysiert als auch Playbackexperimentehdafihrt. Der Vergleich zwischen
den wahrend territorialer Auseinandersetzungenamiteren Mannchen produzierten Rufen
und Anzeigerufen von insgesamt 6 verschiedenen bhi@m(Abb. 4) zeigte eine Tendenz in
Richtung Erh6hung der Rufdauer von durchschnitfi@64 + 0,007s auf 0,072 + 0,004s und
der Pulsanzahl von 15,81 + 4,46 Pulsen auf 17,98,82 Pulse wahrend territorialer
Interaktionen. Die Frequenz, die Rufrate und detyDQycle hingegen wurden bei allen
Mannchen im Vergleich zu den Anzeigerufen reduzient Mittel wurde die Frequenz von
4085 * 148,0Hz auf 3820 + 229,6Hz, die Rufrate 6¢d¥ + 0,26 Rufen/s auf 3,80 + 0,94
Rufe/s und der Duty Cycle von 0,39 % 0,01s/s a@®Qt 0,08s/s reduziert. Die Pulsrate
veranderte sich hingegen nicht. Die mittlere Ptésbeetrug bei den Anzeigerufen 0,24 + 0,05
Pulse/ms und bei den Territorialrufen 0,25 = 0,@4s€ms. Ein Vergleich zwischen den
Anzeigerufen und den Territorialrufen der sechs M#wen erbrachte fur die Rufdauer,

dominante Frequenz und Rufrate signifikante Unteeste (Tab. 1).

Tab. 1. Ergebnisse des gepaarten T-Tests fiir den Vergleich verschiedener
Rufparameter zwischen den Territorialrufen und den Anzeigerufen einzelner O.

pumilio M&nnchen

N t p
Rufdauer [s] 5 2,77 0,05
Pulsanzahl 5 2,37 0,08
Pulsrate [Pulse/ms] 5 1,29 0,27
Frequenz [HZz] 6 -3,565 0,02
Rufrate [Rufe/s] 5 -4,24 0,01
Duty Cycle [s/s] 4 -2,89 0,06
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Abb. 4. Vergleich zwischen den Territorialrufen und Anzeigerufen sechs verschiedener Méannchen
beziglich einzelner Rufparameter. Die Anzeigerufe aller sechs Individuen stellen den Mittelwert aus
insgesamt zwei bis sieben Rufaufnahmen (20 - 70 Einzelrufe) pro Mannchen dar. Es wurden nur
Rufaufnahmen analysiert, bei denen die Mannchen keinen Sichtkontakt zu Weibchen hatten. Die
Territorialrufe entsprechen bei Individuum 1, 2, 4 und 6 einem Mittelwert aus zwei Rufaufnahmen (20
Einzelrufe), bei Individuum 3 einem Mittelwert aus einer Rufaufnahme (6 Einzelrufe) und bei
Individuum 5 aus drei Rufaufnahmen (30 Einzelrufe). Die Rufrate und dementsprechend der Duty
Cycle der Territorialrufe konnten bei Individuum 3 nicht ermittelt werden. Die Rufdauer, Anzahl der
Pulse und Pulsrate der Anzeigerufe konnten bei Individuum 5 nicht ermittelt werden. Die
Rufaufnahmen der Individuen 1 - 3 stammen aus dem Jahr 2005. Die Rufaufnahmen der Individuen

4 - 6 hingegen wurden im Jahre 2008 durchgefihrt.
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Um zu testen, ob die Mannchen in Abhangigkeit vam oh Playbackexperimenten
prasentierten dominanten Frequenz ihre Rufe maelién, wurden Playbackexperimente
durchgefuhrt. Die Auswertung ergab eine Erh6hungRidsrate sowie eine Reduktion der
Rufrate, der Frequenz bzw. des Duty Cycle in Ablgitedgt des prasentierten Stimulus
(Abb. 5 und 6). Eine signifikante Erh6éhung der PRatls konnte nur wahrend der ersten
Poststimulusperiode der Experimente mit der hohewuenz beobachtet werden. Wahrend
beim Préasentieren tieffrequenter Rufe die Mannchbareits wahrend der 1.
Poststimulusperiode eine signifikante Erniedrigimgr eigenen Frequenz zeigten, liel3 sich
beim Prasentieren hochfrequenter Rufe diese Eigiady erst im Mittel aller
Poststimulusperioden erkennen. Die Differenz zweschPrestimulsperiode und erster
Poststimusperiode einerseits sowie dem Mittelwber &oststimulusperioden andererseits

unterschied sich zwischen beiden Experimenttypeode nicht signifikant (Tab. 2 und 3).

Einschatzung kampferischer Fahigkeiten

Um zu untersuchen, ob Mannchen ihre dominante requals ehrliches Signal zur
Ubermittlung ihrer kampferischen Fahigkeiten verdem wurden morphologische
Merkmale der M&nnchen mit ihrer Fahigkeit, tieflueqgte Rufe zu produzieren, korreliert.
Zwischen der tiefsten von einem Mannchen wahrend BEeperimente prasentierten
dominanten Frequenz und dessen Gewicht (SpearmagkBaelation: R =-0,54; N=7; p >
0,05), GroRBe (Spearman-Rangkorrelation: R = -0/84x 7; p > 0,05) oder Kondition
(Spearman-Rangkorrelation: R = -0,54; N = 7; p 85), bestand kein signifikanter
Zusammenhang. Wurden zur Erhéhung der Stichprob&egDaten eingebracht, die aus den
Rufaufnahmen wéahrend territorialer Konflikte mitdamnen Méannchen stammen, so zeigte
sich jedoch ein signifikanter Zusammenhang mit Klendition (Spearman-Rangkorrelation:
R =-0,67; N =9; p <0,05) (Abb. 7). Beziglich deswichtes zeichnete sich eine tendenziell
negative Korrelation mit der niedrigsten gemessdamguenz (Pearson Korrelation: R = -
0,61; N = 9; p = 0,08) ab. Ein Zusammenhang zwisamedrigster Frequenz und Groél3e
bestand jedoch nicht (Pearson Korrelation: R =20NL=9; p > 0,05).
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Abb. 5. Ergebnisse der Experimente mit der hohen und der tiefen Frequenz mit 10 Mé&nnchen.
Dargestellt ist jeweils der Mittelwert + Sp der einzelnen Rufparameter fir die Prestimulusperiode (Pre),
die erste Poststimulusperiode (1. Post) sowie fur den Mittelwert aller Poststimulusperioden (Mittel
Post). Teststatistik: gepaarter T-Test; p< 0,05*%; p < 0,01**, p < 0,001***,

73



Kapitel 3

Territorialitat und Kommunikationssignale bei M&hen

1,

o

o
=)

Duty cycle [s/s]

o
)

o
=}

Experiment: hohe Frequenz

o
S

0

| t=5,87 ¥**

t=5,01***

EE

Pre 1. Post Mittel Post

©

Experiment: tiefe Frequenz

1,0

| t=475"* )
I 1

t=3,67**

NS

Pre 1. Post Mittel Post

o o o
£ ) ©

Duty Cycle [s/s]

o
)

o
=}

Abb. 6. Ergebnisse der Experimente mit der hohen und der tiefen Frequenz mit 10 Mé&nnchen.

Dargestellt ist jeweils der Mittelwert + Sp des Duty Cycle fur die Prestimulusperiode (Pre), die erste

Poststimulusperiode (1. Post) sowie flr den Mittelwert aller Poststimulusperioden (Mittel Post).
Teststatistik: gepaarter T-Test; p< 0,05*; p < 0,01**, p < 0,001***,

Tab. 2 Deskriptive Statistik zur Differenz zwischen Prestimulus- und erster Poststimulusperiode fur

beide Experimenttypen. Verwendeter Test fir den Vergleich der einzelnen Rufparameter zwischen
beiden Experimenten: gepaarter T-Test.

Experiment: tiefe Freque

Experiment: hohe Fquen:.

N Mittelwert + § N Mittelwert + S, t p
Ruflange [s] 10 -0,01 £ 0,02 10 -0,003 £ 0,01 1,19 >0,05
Anzahl Pulse 10 0,4 +3,49 10 15+2,93 1,15 >0,05
Pulsrate [Pulse/ms] 10 0,03+£0,05 10 0,03+ 0,04 ,120 >0,05
Frequenz [Hz] 10 -196,62 + 274,58 10 -152,04 + 7282, 0,55 >0,05
Rufrate [Rufe/s] 10 -1,75+ 1,70 10 -2,48 + 1,62 ,281 >0,05
Duty Cycle [s/s] 10 -0,14 + 0,12 10 -0,18 + 0,11 80 >0,05

Tab. 3 Deskriptive Statistik zur Differenz zwischen Prestimulusperiode und der Mittelwert aller

Poststimulusperioden fir beide Experimenttypen. Verwendeter Test fur den Vergleich der einzelnen

Rufparameter zwischen beiden Experimenten: gepaarter T-Test.

Experiment: tiefe Freque

Experiment: hohe Freque

N Mittelwert + § N Mittelwert + S, t p
Ruflange [s] 10 -0,003 £ 0,01 10 -0,002 £ 0,01 0,5 >0,05
Anzahl Pulse 10 0,56 + 3,67 10 1,18 £ 2,08 0,65 050,
Pulsrate [Pulse/ms] 10 0,01 +£0,04 10 0,02 + 0,03 50 >0,05
Frequenz [Hz] 10 -178,44 + 250,53 10 -165,06 + 289, 0,25 >0,05
Rufrate [Rufe/s] 10 -1,63+1,42 10 -2,16 + 1,09 311 >0,05
Duty Cycle [s/s] 10 -0,12 + 0,08 10 -0,15 + 0,08 371 >0,05
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Abb. 7. Zusammenhang zwischen der tiefsten von einem Mannchen wahrend territorialer Interaktionen

gemessenen dominanten Ruffrequenz und der Kondition, dem Gewicht oder der GroRRe (KRL) des

Mannchens.

Diskussion

Die Ergebnisse der vorliegenden Studie zeigten rb@nnlichen Erdbeerfroschchen eine
Abhangigkeit der Territoriengrof3e von der Dichtewasender Weibchen, dem durch
Eindringlinge verursachten Druck und der Konditides Mannchens. Eine entscheidende
Bedeutung scheint dabei die dominante RuffrequdazKammunikationssignal wahrend
territorialer Auseinandersetzungen zu haben.

Sowohl empirische Studien (z.B. Myestsal. 1979, Myerset al. 1981, Wronski & Plath
2006) als auch theoretische Modelle (z.B. Brown 419Hixon 1980, Schoener 1983),
schlussfolgerten, dass die optimale Territoriengra8f einem Kompromiss zwischen dem
auf Ressourcen basierenden Nutzen und den Venteigskosten beruht. Da Préhl und Berke
(2001) zeigen konnten, dass die Verteilung manetidrdbeerfroschchen an die Verteilung
der Weibchen gekoppelt betrachtete ich in

ist, deorliegenden Studie die

Weibchenbegegnungsrate als Nutzen und den durdfiriigtinge verursachten Druck als
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Kosten der Territoriumsverteidigung. Meine Ergebaigzeigten eine negative Korrelation
zwischen der TerritoriumsgroRe eines Mannchens ded Weibchendichte (Anzahl der
Weibchenbegegnungen pro Tag und m?2). Die Weibclgagraingsrate (Anzahl der
Weibchenbegegnungen pro Tag) hingegen war unaldpéragn der Territoriengréf3e des
Mannchens. Da der Paarungserfolg eines Mannchars meit der Weibchenbegegnungsrate
korrelierte, ist anzunehmen, dass Mannchen in Aregkringer Weibchendichte durch eine
VergrofRerung des Territoriums versuchten, dieseb®iendefizit auszugleichen. Basierend
auf der GroRRe ihres Territoriums wiesen sie tratargerer Weibchendichte eine ahnliche
Weibchenbegegnungsrate und einen &hnlichen Paanioigs auf wie Mannchen mit
Territorien in qualitativ hochwertigeren Arealen.

In Habitaten mit unregelmafiger Verteilung von Ressen bendtigen Mannchen in
gualitativ hochwertigen Arealen kleinere Territori€Calsbeek & Sinervo 2002). Weibliche
Erdbeerfrosche stellten eine unregelmaflig verteiessource dar. Die Verteilung der
Weibchen ist eng mit als Larvalhabitate genutztéanRen assoziiert (Kapitel 4, Prohl &
Berke 2001). Gebiete mit hoher Weibchendichte tstellfiir mannliche Erdbeerfrosche
aufgrund der durch Akzeptanz des nachsten Manncpeksnnzeichneten Partnerwahl der
Weibchen (Kapitel 2) besonders begehrte Areale Kampfe und Territoriumsibernahmen
durch Eindringlinge fanden vor allem in Gebietert hoher Weibchendichte statt (Prohl &
Berke 2001). Ich konnte zeigen, dass sich der d&ioldringlinge verursachte Druck auf
Territoriumsinhaber mit zunehmender Territoriengr@thohte. Basierend auf der starkeren
intrasexuellen Konkurrenz zwischen Mannchen in itatal hochwertigeren Gebieten mit
hoherer Weibchendichte konnte in der vorliegendandi& in Ubereinstimmung mit
theoretischen Modellen (z.B. Schoener 1983) eineingerte Territoriengrof3e beobachtet
werden. Die TerritoriengroRen der Mannchen steldemit einen Kompromiss zwischen
einem auf erhohter Weibchendichte basierenden ggidl3®aarungserfolg und dem in
begehrten, qualitativ hochwertigen Gebieten heasdbn erh6hten Eindringlingsdruck dar.

Hirata und Seno (1997) schlussfolgerten anhand &a#ée modellierter Territorien, dass
sich Tiere in einem variablen Habitat so verteilaeshgss Individuen mit hoheren
Kampffahigkeiten die qualitativ hochwertigsten Gabn besetzen. Meine Ergebnisse zeigen,
dass sich Mannchen mit kleinen Territorien in deeaten hoher Weibchendichte in einer
besseren Kondition befanden als Inhaber grol3er itdeen in Gebieten geringer
Weibchendichte. Die kAmpferischen Fahigkeiten uedMbtivation des Gegners werden bei
vielen Arten wahrend territorialer Interaktionengabchatzt. Auftretende Asymmetrien in

diesen Merkmalen beeinflussen die Persistenz undendiidt der Aggression
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(zusammengefasst von Adams 2001). Bei Anuren ist \dérwendung der dominanten
Frequenz der Rufe zur Einschatzung der Kampffaltighkeveit verbreitet (Beet al. 1999,
Davies & Halliday 1978, Robertson 1986b). Die Slgngpfanger nutzen die mit der
dominanten Frequenz assoziierte Information: siackieren den Sender des Signals als
Antwort auf Rufe kleinerer Mannchen und ziehen siehKonfrontation mit Rufen grél3erer
Mannchen zurtck.

In Ubereinstimmung mit Studien an anderen Anurersgmmengefasst von Wells 2007)
zeigten die Ergebnisse der Verhaltensbeobachtutegetorialer Konflikte im Freiland sowie
die Ergebnisse der Playbackexperimente, dass ncenkirdbeerfroschchen ihre dominante
Frequenz reduzierten. Die wahrend der Experimergtesteten Mannchen reduzierten
wahrend des simulierten Eindringens eines mit ti€fieequenz rufenden Mannchens ihre
eigene Ruffrequenz sofort. Wurden Rufe mit hohémequenz prasentiert, reduzierten die
Mannchen im weiteren Verlauf des Experimentes Hnexjuenz ebenfalls. Die Frequenz des
ersten Poststimulus unterschied sich jedoch nigmtifikant vom Ruf des Mannchens vor
dem Experiment. Eindringlinge mit tiefer Ruffrequeschienen im ersten Moment fir
Territoriumsinhaber eine potentiell gréRere Gefddmrustellen. Letztlich jedoch stellten auch
nicht zurtickweichende hochfrequent rufende Eindingg ein Risiko dar. Die
Frequenzreduktion der Mannchen betrug dabei im dfi@k bis zu 644Hz wéahrend des
Vorspielens von Rufen mit tiefer dominanter Frequend bis zu 443Hz als Reaktion auf
Rufe mit hoher Frequenz. Somit reduzierten die M&aen ihre Frequenz um bis zu 50% des
in der Population gemessenen Frequenzbereichs r@dhted zwischen niedrigster und
hochster gemessener Frequenz) von AnzeigerufenseDErgebnisse zeigen, dass die
Mannchen wahrend territorialer Interaktionen in dewge sind, ihre dominante Frequenz
drastisch zu reduzieren — vermutlich um eine héKarapffahigkeit zu Gbermitteln.

Die Tatsache, dass es wahrend territorialer Intenaén zu Frequenzveranderungen der
Rufe kommt, ist jedoch noch kein Beleg fir ,BluffemVenn die niedrigste Frequenz, die ein
Mannchen produzieren kann, bestimmte morphologiséékmale codiert und Gegner diese
morphologischen Merkmale anhand der Frequenz blemrt&kann die dominante Frequenz
trotzdem ein ehrliches Signal fur die Ubermittlumgn Kampffahigkeiten sein. Meine
Ergebnisse unterstitzen diese Hypothese. Die g&drivihrend der Experimente gemessene
Frequenz eines Mannchens war mit dessen Konditegativ korreliert. Dies weist darauf
hin, dass die wahrend territorialer Konflikte resute dominante Frequenz ein ehrliches
Signal fur die Ubermittlung der Kampffahigkeitemes Mannchens sein kénnte. Uber den

Einfluss der Kondition auf den Erfolg beim Kampéden jedoch bislang keine detaillierten
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Informationen  vor. Wahrend des  Untersuchungszeitemu fanden  keine
Territoriumstubernahmen durch fremde oder benachbaMénnchen statt. Prohl
(unveroffentlichte Daten) hingegen konnte bei eiinéheren Studie in derselben Population
eine Territoriumsibernahme beobachten, bei devel¢riebene frihere Territoriumsinhaber
dem eindringenden Mannchen sowohl an GroéRe und c¢héewals auch an Kondition
unterlegen war. Weitere Untersuchungen sind natny, zu Uberprifen, ob Mannchen mit
hoherer Kondition (und der Fahigkeit tieffrequeefe zu produzieren) tatsachlich hohere
Kampffahigkeiten aufweisen.

Der negative Zusammenhang zwischen Kondition und rledrigsten gemessenen
Frequenz konnte auch ein Indiz dafir sein, dass Riieduktion tieffrequenter Rufe
energetisch kostspielig und Mannchen in guter Kioodivorbehalten ist. Auch die Tatsache,
dass die Anzeigerufe der Mannchen eine hohere &ufénz aufweisen, deutet auf mit der
Produktion tieffrequenter Rufe assoziierte Kostea. Weibchen das nédchste Mannchen als
Paarungspartner wéahlen (Kapitel 2), kénnen sich M@&@nchen die Energie sparen und
tieffrequente Rufe nur wahrend territorialer Intgér@anen produzieren, um eine Eskalation zu
verhindern und den Kampf bereits im Vorfeld furhsiku entscheiden. Um genaue Aussagen
treffen zu koénnen, bedirfen die der Produktion etiefFrequenzen zugrundeliegenden
morphologischen und physiologischen Prozesse jedederer detaillierter Studien.

In Ubereinstimmung mit der Untersuchung von Bunr(@®73) zeigten auch meine
Ergebnisse eine Reduktion der Rufrate sowie destdemsoziierten Duty Cycles. Bei vielen
Anuren konnte nachgewiesen werden, dass mit zunetendrufrate auch die energetischen
Kosten ansteigen (zusammengefasst von Gerhardti2iH002, Wells 2007). Eine mdgliche
Erklarung fur die verringerte Rufrate wahrend terraler Konflikte konnte beD. pumilio
eine Reduktion energetischer Ausgaben sein. Ebleirsote eine Reduktion der Rufrate das
Resultat tiefer dominanter Frequenzen sein, zundBreduktion bei einigen Arten die Rate
des Luftflusses Uber die Stimmbander reduziert zmrden scheint (Wells 2007). Am
wahrscheinlichsten ist jedoch, dass die reduziRu&ate auf der erhdhten lokomotorischen
Aktivitat der Tiere basiert. Wahrend des simuliertBindringens eines fremden Rufers
bewegten sich die Territoriumsinhaber meist zietieet auf die Schallquelle zu. Eigene
Beobachtungen zeigten, dass die Tiere wahrendnlotarischer Aktivitaten das Rufen
einstellten. Somit scheint vor allem die Frequend nicht die Rufrate wahrend territorialer
Interaktionen eine wichtige Signalfunktion gegentudem Empfanger zu erfullen.

Zusammenfassend zeigen meine Ergebnisse, dasglierGmannlicher Territorien bei

O. pumilio durch einen Kompromiss zwischen einem mit hoheibdfendichte assoziierten
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erhohten Paarungserfolg und den durch Eindringluggarsachten Kosten bestimmt wurden.
Mannchen mit guter Kondition konnen Kkleinere Tem#n in begehrten, qualitativ
hochwertigen Gebieten hoher Weibchendichte etalieDies ist wahrscheinlich auf die
besseren kampferischen Fahigkeiten von Mannchenguatér Kondition zurickzufuhren,
welche diese Fahigkeiten wahrend territorialer Kitd in einer tiefen dominanten Frequenz

kodieren.
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Kapitel 4 Ursachen blieher Aggressivitat

4. Ursachen und Konsequenzen weiblicher Aggressivit at beim
Erdbeerfroschchen ( Oophaga pumilio)

Zusammenfassung

Verteidigung von individuellen Territorien Uber em langen Zeitraum durch M&nnchen
und/oder Weibchen wurde bei allen untersuchten digis der Familie Dendrobatidae
nachgewiesen. Bisherige Untersuchungen des Teahiterhaltens von Erdbeerfréschchen
beschrankten sich jedoch auf die Mannchen. Obwggressive Interaktionen zwischen
Weibchen bereits in einer Population beobachtetdererkonnten, fehlten detaillierte
Informationen Uber die Ursachen und KonsequenzesediVerhaltens. In der vorliegenden
Studie konnte erstmals gezeigt werden, dass audilieie Erdbeerfroschchen individuelle
Territorien gegenuber anderen Weibchen verteidigbteine Beobachtungen deuten
daraufhin, dass die territoriale Verteidigung bezild¢hen der Monopolisierung von Nahrung
dient. Mdgliche Konsequenzen territorialen Verhadtebei weiblichen Erdbeerfréschchen
werden diskutiert.
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Einleitung

Territorialitat ist ein Phanomen, bei dem ein brasties Areal gegen Eindringlinge verteidigt
wird (Kaufmann 1983). Territorien versorgen denadbpér mit kritischen Ressourcen wie
Paarungspartnern (Wells 1977), Brutplatzen, Vekgiétzen, Nahrung und Wasser
(zusammengefasst von Davies 1978, Prohl 2005). Mareidigung dieser Ressourcen ist
jedoch sowohl mit einem erhdhten Verletzungs- urdi&ionsrisiko (Carpenter & McMillen
1976) verbunden als auch mit hohen Energie- undk@aken. Bei Arten, bei denen die
Verteidigung des Territoriums an Testosteron gektipgst, kénnen die erhdhten
Konzentrationen dieses Hormons zu einer Verringgmer Brutpflege oder Reduktion von
Immunfunktionen fihren (Alcock 2005). Damit territdes Verhalten evoluieren kann,
sollten die entsprechenden Ressourcen einersdiistzeder raumlich limitiert sein (Alcock
2005, Wilson 1975). Andererseits muss der NutzenKdisten der Territoriumsverteidigung
im Sinne eines Fitnessnettogewinns tberwiegen (Brb®64).

Territorialverhalten ist in den verschiedenstexot@mmischen Gruppen verbreitet
(zusammengefasst von Alcock 2005). Dabei reicht tdreitoriale Verteidigung in ihrer
Komplexitat von kolonialer (Johnsomet al. 1987) zu individueller Verteidigung von
Ressourcen. Wahrend die meisten Arten ihre Teitomur gegenuber Artgenossen
verteidigen, konnte zwischenartliche Territoridliténter relativ nah verwandten, die selben
Ressourcen nutzenden Arten, nur in seltenen F@Hamston 1980) nachgewiesen werden.

Die primare Funktion territorialen Verhaltens be&mhchen ist an die Fortpflanzung
gekoppelt, wahrend viele Weibchen vor allem Nahrunmgonopolisieren. Da
Nahrungsressourcen nicht nur das Uberleben derdheibbeeinflussen, sondern auch direkt
die Anzahl der Eier, die produziert werden konneoilte die territoriale Verteidigung von
Nahrung bei Weibchen starker verbreitet sein (Haitt087, Rowe & Scudder 1990). Bei
einigen bislang untersuchten Pfeilgiftfroschartemnite Aggressivitat zwischen Weibchen
bereits nachgewiesen werden. Bei den meisten diaden verteidigen die Weibchen als
Feuchtigkeitsspender oder Larvalhabitat dienendess@fansammlungen, Nahrung oder
Versteckplatze (Prohl 2005). Haase und Prohl (20@iinten beobachten, dass sich auch
weibliche Erdbeerfréschchen aggressiv gegenibeerandWeibchen verhielten. Es gelang
ihnen jedoch nicht, die Ursachen weiblicher Aggret# bei dieser Art zu identifizieren. In
der vorliegenden Studie sollten deshalb die Ursaaheses Verhaltens untersucht werden.
Dabei sollte zunachst einmal geklart werden,Golpumilio —Weibchen eine arealbezogene

Dominanz zeigen. Ich untersuchte aul3erdem, ob sisehalten auf der Verteidigung bzw.
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Monopolisierung von Paarungspartnern, Eiablageptitzarvalhabitaten, Schlafplatzen oder

Nahrung beruht.

Methoden

Untersuchungsobjekt

Das Erdbeerfréschchen gehoért zur Familie der Déatidae und kommt in den
Tieflandregenwéaldern vom sudlichen Nicaragua bisafea vor. Seine Tagaktivitat und die
aus Ameisen und Milben (Donnelly 1991) bestehendbrishg sind mit der Produktion von
lipophilen Hautgiften und aposematischer (meis} Féirbung korreliert. Mannchen behalten
ihre Territorien Uber mehrere Monate oder Jahre((Binnell 1973, Prohl 1997c, Prohl &
Hodl 1999) und verteidigen diese gegen eindringdiddanchen sowohl akustisch als auch
physisch. Die Okologie und das Fortpflanzungsvéenader Mannchen sind bereits gut
untersucht (Baugh & Forester 1994, Bee 2003, Bui®&13, Foresteet al. 1993, Gardner &
Graves 2005, Préhl 1997b, Préhl 1997c, Prohl 260a8hl 2003, Préhl & Berke 2001, Prohl
& Hodl 1999). Beide Geschlechter sind polygam (P&il02, Prohl & Hodl 1999). Wahrend
der Paarung fihrt das Mannchen das Weibchen zunegeeigneten Eiablageplatz in der
Blattstreu. Nach der Eiablage (keine Amplexusbilgjukehrt das Mannchen in regelmaliigen
Abstédnden zum Gelege zuriick und bewéassert die BieWeibchen Gbernehmen jedoch den
Hauptteil der Brutpflege. Sie transportieren diem&0 - 12 Tagen geschlupften Kaulquappen
einzeln zu kleinen Wasserkorpern (z.B. Blattachs&n Bananen und Helikonien) (Prohl
2002) und flttern sie bis zum Erreichen der Metghose (nach 6 - 8 Wochen) mit
unbefruchteten Néahreiern (Limerick 1980, Prohl &dHA 999, Weygoldt 1980, Weygoldt
1987).

Untersuchungsgebiet

Die Untersuchungen wurden in einem Tieflandregedwal biologischen Reservat Hitoy
Cerere (Provinz Limon, Costa Rica) von April bis gist 2005 durchgefuhrt. Das
Untersuchungsgebiet befand sich ca. 500m von ddstation entfernt auf einer kleinen Insel
zwischen dem Hitoy Cerere und einem nur zeitweissserfihrenden Seitenarm dieses

Flusses. Das Areal, dass bis vor 20 Jahren voreleméchen fir den Bananenanbau genutzt
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wurde, befindet sich in der Regeneration zum Sedémmald und ist durch einen hohen Anteil
an Helikonien Keliconia spp.) und BananenMusa spp.) sowie krautigem Unterwuchs,
Cyclanthaceae (z.BCarludovica rotundifolia) und einigen wenigen laubabwerfenden
Baumen (z.B. Kautschuk-Baur@dstilla elastica)) charakterisiert. Weitere als Larvalhabitat
nutzbare Pflanzen wie beispielsweise Bromelien rfi&taceae) waren nicht vorhanden. Bei
der Wahl des Untersuchungsareals wurde auf eindichéghohe Individuendichte geachtet.
Das 505m2 grol3e Untersuchungsgebiet wurde zu Begi@n Untersuchungen unter
Verwendung von in Kopfhdhe verlaufenden Nylonsckeniin 1m2 grof3e Quadrate unterteilt,

um die Kartierung des Gebietes und die Positiorisbesing der Individuen zu ermdglichen.

Aufnahme der Vegetationsparameter

Fur jedes einzelne Quadrat wurden in der Mitte datersuchungsperiode verschiedene
Vegetationsparameter aufgenommen: Einerseits wurdas Vorhandensein von

Larvalhabitaten (Bananenpflanzen, Helikonien esoyie von weiterer Vegetation grof3er
10cm oder kleiner 10cm Durchmesser auf BrusthéigHDbestimmt. Andererseits wurde

die prozentuale Bodenbedeckung geschétzt. Die Bealtkung wurde in 4 Kategorien
(0% - 25%, 26% - 50%, 51% - 75% und 76% - 100% Dagkgrad) eingeteilt. In die

Bestimmung des Bodenbedeckungsgrades gingen sowall und andere abgestorbene
Pflanzenteile ein als auch kleinwiichsige Vegetatidie aufgrund ihrer H6he nicht dem
Parameter Vegetation <10cm DBH zugeordnet werdenteo Wéahrend die Vegetation unter
10cm DBH ganztags als Schutz vor Sonneneinstrahdiienge, stellte die Vegetation grofer

10cm DBH zusatzlich eine fir die Eiablage essdntisdubquelle dar.

Verhaltensbeobachtungen

Die Geschlechter wurden durch das Vorhandenseinniiptéien) oder die Abwesenheit
(Weibchen) eines dunkel pigmentierten Kehlsacketerasohieden. Jedes Fokusweibchen
wurde zu Beginn der Datenaufnahme fotografiert, eime Verwechslung mit anderen
ebenfalls unmarkierten Weibchen zu verhindern. Wm Hinfluss des Beobachters auf das
Verhalten der Tiere wahrend der Datenaufnahmen mimmeren, wurde das jeweilige

Fokusweibchen erst nach Beendigung der auf dieges alisgerichteten Datenaufnahme
eingefangen, vermessen (Kopf-Rumpf-Ldnge (KRL)) umgwogen sowie mittels

Zehenamputation (toe clipping) markiert — eine tieit ibliche Methode, welche das
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Verhalten der Tiere nicht beeinflusst (Meuche & 1©r2004, Préhl 2002). Dabei wurde
darauf geachtet, dass pro Gliedmal3e nicht mehreials Phalangenspitze abgeschnitten
wurde. Aul3erdem wurde der I. ,Finger” nicht markiemm Beeintrachtigungen beim Klettern
so gering wie moglich zu halten.

Das Verhalten von insgesamt 15 Fokusweibchen waritieels einer Kombination von
»focal animal sampling“ und ,ad libitum samplingbwie one-zero-sampling (Martin &
Bateson 1992) protokolliert. Die Fokusweibchen veureinzeln jeweils fir einen Zeitraum
von einer Eiablage bis zur darrauffolgenden Eiadlagobachtet. Dabei wurde die Position
innerhalb des Quadratsystems fir das jeweilige $wkibchen zwischen 5:00 und ca. 18:00
Uhr (Sonnenaufgang bis Sonnenuntergang) in einelugyvon 5min ermittelt. Eine
Beobachtung der Tiere wahrend der Nacht war nidtivendig, da die Weibchen in der
Dammerung ihre Schlafplatze aufsuchen und dies8dmmenaufgang nicht wieder verlassen
(eigene Beobachtungen). Neben der Position der afptfilze, wurde weiterhin
aufgenommen, wo sich die Weibchen verpaarten undialo die Eiablageplatze befanden.
Als Paarung wurde dabei eine Interaktion geweligtder sich ein Weibchen einem rufenden
Mannchen anndherte, diesem Uber eine gewisse Distdgie und die in einer Eiablage
resultierte.

Bezuglich des Verhaltens der Tiere wurde pro Mimgegert, ob das Weibchen furagierte
oder in agonistische Interaktionen mit anderen \&heh verwickelt war. War das jeweilige
Fokusweibchen in aggressive Interaktionen verwickelurde festgehalten, ob es sich
wahrend dieser Interaktionen dominant oder untéiwiwerhalten hat und wie lange die
Interaktion andauerte. Als Dominanz wurde dabei arhalten eingestuft, bei dem ein
Weibchen sich zielgerichtet auf ein anderes Weibche bewegte und/oder auf dessen
Rucken sprang und es bei Flucht weiterhin Uber ejewisse Distanz verfolgte. Als
Unterwerfung wurde das Verhalten eines Weibchemgesiuft, wenn es sich nicht zur Wehr
setzte und vollig regungslos sitzen blieb odettlietzdie Flucht ergriff. Im Anschluss an jede
Interaktion wurde das andere in die Auseinandeusegtxerwickelte Weibchen gefangen und

identifiziert bzw. fotografiert und markiert.

Datenanalyse

Fur jedes Weibchen wurde zunachst ein Konditioresin@ensu Jako#ét al. 1996, Murphy
1994) berechnet. Dieser wurde durch die Regressioschen dem Gewicht aller Weibchen

und ihrer KRL ermittelt (Anhang V). Die Konditionines Tieres wurde als Abweichung
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seines Gewichts von dem durch die Regression vgesagten Gewichts definiert (Residuen),
so dass Individuen mit schlechter Kondition negatfResiduen besalRen und Individuen mit
guter Kondition positive.

Fur jedes Fokusweibchen wurden die Lage und Grdd$eKerngebiete bzw. Home
Ranges mittels der adaptive Kernel Methode (Wof®89) berechnet (siehe Kapitel 2). Es
wurden eine Volumenfunktion und somit interpolietttome Ranges bzw. Kerngebiete
berechnet, die sich tber 95% bzw. 50% der Posdates erstreckten. In die Berechnung
gingen alle Positionsdaten (von 5:00 - 18:00 Uhr)Zeitraum von einer bis zur nachsten
Eiablage ein.

Fur einen Vergleich der KerngebietsgroRen der Webcmit den Territoriengréf3en der
Mannchen mittels Mann-Whitney-U-Test wurden dieddatler Mannchen aus einer parallel
in derselben Untersuchungsflache durchgefuhrtedi&uterwendet (siehe Kapitel 3).

Fur jedes Fokusweibchen wurde jeweils fur alle rthald bzw. aullerhalb des
Kerngebietes stattfindenden aggressiven Interagtidmerechnet, wie hoch der prozentuale
Anteil dominanter Interaktionen war. AnschlielBendrae mit Hilfe des gepaarten T-Tests
verglichen, ob innerhalb des Kerngebiets prozento@hr dominante Interaktionen
stattfanden als aul3erhalb. Da keine Informatioremtitzer vorliegen, ob die Weibchen ihre
Kerngebiete im Laufe der Zeit verschieben, wurdén jedes Fokusweibchen nur die
Interaktionen gewertet, die in den Beobachtungsaei des jeweiligen Fokusweibchens + 2
Wochen fielen.

Zusatzlich wurde jeweils fur alle Quadrate des Igebietes bzw. alle Quadrate des
restlichen Home Ranges der Mittelwert bezlglich @@nzelnen Vegetationsparameter
berechnet. Anschlieend wurde mittels des WilcoXests fur gepaarte Stichproben
untersucht, ob zwischen dem Kerngebiet und deriatesh Home Range Unterschiede in der
Vegetation bestanden.

Zusatzlich wurde unter Verwendung des Wilcoxon-3efir gepaarte Stichproben
untersucht, ob die Anzahl der Beobachtungsminutgihrend der die Weibchen furagiert
haben, sich zwischen dem Kerngebiet und dem restlitiome Range unterschieden. Dabei
wurde ein Weibchen aus der Analyse ausgeschloskersich dieses die meiste Zeit zu
versteckt aufhielt und somit aufller der Positionsipesung keine detaillierten
Beobachtungen zum Furagierverhalten zulie3. Soweltt anders vermerkt, werden jeweils
der Mittelwert + $ angegeben.

86



Kapitel 4 Ursachen blieher Aggressivitat

Tab. 1. Spearman Rangkorrelationskoeffizient (R) fiir den Zusammenhang zwischen dem
Home Range- bzw. KerngebietsgréRe der Weibchen und deren GréRRe, Gewicht, Kondition
sowie der in Abhangigkeit des Weibchens variierenden Lange des Beobachtungszeitraumes

von einer Eiablage zur nachsten.

Home Rang Kerngebie
N R p N R p
GrolRe [mm] 14 -0,28 > 0,05 14  -0,05 > 0,05
Gewicht [g] 14 -0,04 > 0,05 14 0,1 > 0,05
Kondition [g] 14 0,09 > 0,05 14 0,18 > 0,05
Lange Beobachtungszeitraum [h] 15 -0,11 > 0,05 15 0,39 > 0,05
Ergebnisse_

Home Range und Kerngebiet

Die durchschnittliche GroRe weiblicher Home Rangesrug 39,01 + 22,7m2 (N = 15)
(Anhang I). Das kleinste Home Range erstreckte gigbr eine Flache von 3,99m2. Das
grofdite Home Range wies 93,86m? auf. Die Kerngebistsen 2,71 £ 2,5m? auf (N = 15)
(Anhang ). Dabei betrug das kleinste Kerngebie?1f? und das grof3te 9,22m2. Die
Kerngebiete der Weibchen waren somit signifikartiiér als die im Mittel 14,86 + 8,4m?
grof3en, von den Mannchen verteidigten Gebiete (Mé&hitney-U-Test: U = 5, Nannchen=
13, Nweibchen= 15, p < 0,001).

Weder die Grol3e des Home Ranges noch die GroR&ategebietes eines Weibchen
wiesen einen Zusammenhang mit seiner Gré3e, denictevder der Kondition auf (Tab. 1).
Die Home Range- bzw. Kerngebietsgrof3en waren datiibaus unabhangig von der Lange

des Beobachtungszeitraumes (Tab. 1).

Aggressive Interaktionen zwischen Weibchen

Es konnten 68 aggressive Interaktionen bei insgeddmier 15 Fokusweibchen beobachtet
werden. Im Median fanden 54% aller InteraktionenKierngebiet des Fokusweibchens statt.
Die restlichen 46% (Median) aller Interaktionendan im Home Range des Fokusweibchens
statt. Bei 78 £ 35% aller innerhalb des Kerngadsiatines Weibchens (N = 11) stattfindenden
Interaktionen mit anderen Weibchen war die Inhabedominant. AufRerhalb ihres
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Kerngebietes waren Weibchen (N = 12) bei 17 + 318r aggressiven Interaktionen
dominant. Mit Ausnahme von je einer Interaktion \awei verschiedenen Weibchen spielten
sich alle dominanten Interaktionen eines Weibchemsveder innerhalb des Kerngebietes
oder in einem Radius von maximal 1m um das Kerrgdelerum ab. Im Vergleich zum
restlichen Home Range fanden somit innerhalb deadébietes signifikant mehr dominante
Interaktionen statt (Wilcoxon-Test fur gepaartelgroben: T = 1; n = 10; p = 0,01).

Wahrend der aggressiven Auseinandersetzungen iertengsich das dominante Weibchen
zunachst in die Richtung des anderen Weibchensnéhérte sich schnell an dieses an. In
38% aller aggressiven Interaktionen reichte diesmé&herung aus, um das Weibchen zu
vertreiben. Das Weibchen, welches den Angriff iaiti hatte, folgte dem Eindringling meist
noch Uber eine Distanz von bis zu 100cm. In 62%Fddle sprang das dominante Weibchen
der Gegnerin auf den Rucken. Dabei flichtete dign@en, verblieb vollig bewegungslos
oder setzte sich zur Wehr. Im letzten Fall nahmedédWeibchen eine aufrechte Position ein,
umschlangen den Gegner mit den Vorderextremitétemgen miteinander oder sprangen auf
den Rucken des gegnerischen Weibchens und nahmeragiplexusahnliche Stellung ein.
Alle Interaktionen waren beendet, nachdem einesWeibchen aus der Sichtweite des
anderen verschwand oder sich trotz andauernderckitta nicht mehr bewegte. Alle
aggressiven Interaktionen wurden zu Gunsten deseif@igden Weibchens entschieden. Es
konnten auch Dominanzwechsel zwischen Weibchen rhiatie einer agonistischen
Interaktion (N = 3) beobachtet werden. Dabei vdrlsech Weibchen A innerhalb ihres
Kerngebietes dominant und verfolgte das flichteWdsbchen B bis in dessen Kerngebiet.
Dort kehrten sich die Dominanzverhaltnisse um. \tte#m B verhielt sich nun dominant und
trieb Weibchen A zuriick in dessen Kerngebiet, wah glie Dominanzverhéaltnisse erneut
umkehrten. Auch nichtrufende Mannchen wurden anfjegr(N = 3). Allerdings wurden alle
Angriffe abgebrochen, sobald das Mannchen zu roégann.

56% aller Interaktionen (N = 68) fanden am Vorngtvischen 5:00 und 12:00 Uhr statt.
Die durchschnittliche Dauer der Interaktionen bg#b + 4,95min (N = 61).

Ursachen aggressiver Interaktionen

Zwischen dem Home Range und dem Kerngebiet einegoden konnte weder ein
Unterschied beztiglich der Vegetation gro3er noemkl 10cm DBH gefunden werden (Tab.
2). Allerdings war sowohl die Bodenbedeckung alshader Anteil an Larvalhabitaten im

Kerngebiet grof3er als im restlichen Home Rangé/Meibchen (Tab. 2). Bei lediglich 3 von
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33 Eiablagen (N = 15 Weibchen) befanden sich diblageplatze innerhalb des Kerngebietes
des Weibchens. Alle anderen Eiablagen fanden iaftertles restlichen Home Range der
Weibchen statt. Alle Eiablageplatze befanden sicheihalb des Territoriums des als
Paarungspartner gewahlten Mannchenst AB% der Schlafplatze der Weibchen (N = 14)
befanden sich innerhalb des Kerngebietes. Durchitlatin fanden 66,1 + 14,5%der
gesamten Nahrungsaufnahme innerhalb des Kerngshieid 33,9 + 14,5% im restlichen
Home Range statt. Somit fanden signifikant mehss$eeeignisse innerhalb des Kerngebietes
statt (Wilcoxon-Test fur gepaarte Stichproben: B;=N = 14; p < 0,01), welches nur 5,6%
(Median) des gesamten Home Ranges umfasste.

Von 17 beobachteten Paarungen, bei denen mindesitengiteres Weibchen anwesend
war, zeigten nur 3 paarungsbereite Weibchen inttedke Aggressivitat. In diesen Fallen
fand die Paarung innerhalb des Kerngebietes debdMems statt, das den Angriff initiierte.
Larventransportierende Weibchen (N = 4) verhiekan immer unterwirfig und initiierten

nie einen Kampf.

Tab. 2. Deskriptive Statistik und Testergebnisse des Wilcoxon-Tests fiir gepaarte Stichproben fiir
den Vergleich zwischen Home Range und Kerngebiet der Weibchen beziiglich verschiedener

Vegetationsparameter.

Mittelwert + Sp Mittelwert + Sp

Home Range Kerngebiet N T p
@ Vegetation > 10cm DBH 0,02 + 0,02 0,04 +0,13 15 0,65 > 0,05
@ Vegetation < 10cm DBH 0,63+0,11 0,66 £ 0,38 15 0,23 > 0,05
@ Bodenbedeckung 1,96 + 0,18 2,3+£0,49 15 2,3 050,
@ Larvalhabitate 0,44 £ 0,16 0,64 + 0,36 15 20 G50,
Diskussion

Meine Ergebnisse zeigten, dass weiblice pumilio eine arealbezogene Dominanz
aufwiesen und ein Gebiet, das ungefahr ihrem Kdregeentsprach gegen andere
eindringende Weibchen verteidigten. Wahrend inkaskle Aggressivitat und Territorialitat
bei mannlichen Anuren weit verbreitet ist, so kenste bislang bei Weibchen nur selten
nachgewiesen werden (zusammengefasst von Metlas 1995, Prohl 2005). Bei einigen
wenigen Dendrobatiden jedoch, bei denen die Mammadhen Hauptteil der Brutpflege
Ubernehmen, konkurrieren die Weibchen um Paarunggpaund versuchen diese zu
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monopolisieren (Summers 1992a). Beipumilio hingegen kann eine Monopolisierung von
potentiellen Paarungspartnern als Ursache weiblicherritorialverhaltens ausgeschlossen
werden. Im Gegensatz zu den Mannchen ubernehmerwWdibchen den Hauptteil der
Brutpflege (Wells 2007, Weygoldt 1987). Die wenigéfeibchen, die sich wahrend der
Paarung mit einem Mannchen aggressiv gegeniuber reandanwesenden Weibchen
verhielten, befanden sich innerhalb ihres eigenem#ebietes. Die Mehrzahl der Paarungen
(80%) wurden auf3erhalb des Kerngebietes des jgerilWeibchens initiiert und es konnte
kein aggressives Verhalten beobachtet werden.

Auch eine Verteidigung von Eiablageplatzen findeit WweiblichenO. pumilio nicht statt.
Die typischerweise als Eiablageplatze genutztecskmoen Blatter der Laubstreu stellten keine
limitierte Ressource dar. Darliber hinaus bestimihenWeibchen den Eiablageplatz nicht
direkt, sondern werden vom Mannchen innerhalb de3sgritoriums an geeignete Stellen
gefuhrt. Lediglich 13 % der Eiablageplatze (N = b&fanden sich somit innerhalb des von
den jeweiligen Weibchen verteidigten Kerngebietes.

In manchen bisher untersuchten Populationen sahid@evalhabitate eine limitierte
Ressource darzustellen (Donnelly 1989a, Donnell@9h9 Prohl & Berke 2001). Die
Verteidigung von Larvalhabitaten — wie von Haasd &@mohl (2002) vermutet — ist jedoch
keine Erklarung fur die beobachtete Etablierung Vemritorien bei den Weibchen der von
mir untersuchten Population. In meinem Untersuckgabiet reprasentierten die als
Larvalhabitate genutzten Pflanzen wie Bananen bf#dikonien keine limitierte Ressource.
AulRerdem transportierten die Weibchen (N = 3) iKeallquappen zu Larvalhabitaten, die
sich auf3erhalb ihres Kerngebietes befanden (eiBeobachtung). Dartber hinaus befinden
sich in den verschiedenen Axeln ein und derseldsnLarvalhabitat dienenden Pflanze
Larven verschiedener Weibchen (H. Prohl, persoéalibhtteilung). Da sich die Weibchen
wahrend eines grofRen Teils der Zeit innerhalb iKe®gebietes versteckt unter Wurzeln und
Blattern aufhielten (I. Meuche unverdffentlichtet®a), ware eine effektive Verteidigung von
Larvalhabitaten nicht moéglich gewesen. Eine aggresSerteidigung von Larvalhabitaten
sollte nur dann stattfinden, wenn der Nutzen diest&o Uberwiegt. Aufgrund der hohen
energetischen Kosten und des wahrend der Kampfersatainlich bestehenden
Verletzungsrisikos (Anhang VII) einerseits sowies dentsprechend geringen Nutzens der
Verteidigung einer nicht limitierten Ressource aedeeits stitzen meine Ergebnisse eine
Monopolisierung von Larvalhabitaten als Ursache bheher Territorialitdt nicht. Im
Gegensatz zu Haase und Prohl (2002) untersuchjedokh in der vorliegenden Studie keine

Larven aufziehenden Weibchen. Kaulquappen versdegéiieibchen und Weibchen ohne
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Larven konnten jedoch aus unterschiedlichen Grirdgmessives Verhalten zeigen. Weitere
Untersuchungen sind noétig, um aufzuklaren, ob é&arwersorgende Weibchen und
Weibchen ohne Larven unterschiedliche Ressourceeidigen.

Die Ursache territorialen Verhaltens liegt bei Wikibn meist in der Verteidigung von
Nahrungsressourcen, da diese nicht nur das Uberléée Weibchen beeinflussen, sondern
ebenfalls direkte Auswirkungen auf die Anzahl devduzierten Eier haben (Kaitala 1987,
Rowe & Scudder 1990). Bei einig€iol ostethus-Arten beispielsweise konnte gezeigt werden,
dass Futterstellen verteidigt wurden, wobei diesgrifbrien viel kleiner waren als die
Territorien, die der Fortpflanzung dienten (WelB80a, Wells 1980b). Auch bé&. pumilio
waren die von den Weibchen verteidigten Kerngebmstmifikant kleiner als die der
Fortpflanzung dienenden Territorien der Manncheronzlly (1991) berichtete, dass
innerhalb der von den Tieren genutzten Bereichermaheisen vorkommen als aul3erhalb
und dass diese Ameisen der Hauptanteil der NahmorgO. pumilio in der von ihr
untersuchten Population darstellte. Ameisen trd@sdieflandregenwalder reagieren negativ
auf trockene Bedingungen, wodurch ihre Haufigkedrks mit der Feuchtigkeit in der
Laubstreu korreliert (Levings & Windsor 1982). Sonsit die rAumliche Verteilung dieser
Ressource auf dauerhaft feuchte Stellen im Haltgsichréankt und stellt eine raumlich
limitierte Ressource dar. In meiner Untersuchurgsié schien vor allem das Wurzelgeflecht
von Bananen und Helikonien auch an sehr trockemge einen hohen Grad an Feuchtigkeit
zu bieten. Basierend auf den Ergebnissen von Levimgd Windsor (1982) sollte die
Verteilung von Ameisen vor allem an trockenen Tagem die Wurzeln dieser Pflanzen
beschrankt sein. Die Tatsache, dass sich innerhatb Kerngebietes der Weibchen mehr
Bananen und Helikonien befanden als im restlichemél Range, weist daraufhin, dass die
Weibchen ihre Territorien nach der Haufigkeit infarttertiere ausrichten. Die signifikant
haufigeren Fressereignisse innerhalb des Kerngmsbider Weibchen unterstitzen diese
Hypothese ebenfalls. Weitere Untersuchungen sintveralig, um den Einfluss der
Verteilung von Beutetieren auf die Territorialitéiblicher Erdbeerfroschchen aufzuklaren.

Bislang wurden aggressive Interaktionen zwischenib@¥en von keiner anderen
Erdbeerfroschpopulation berichtet (Bunnell 1973nDally 1989a, McVewt al. 1981). Eine
maogliche Erklarung kénnten die sich hauptsachliahf &&nnchen beschrankenden
Untersuchungen sein. Da Interaktionen zwischen @eib deutlich schneller beendet sind
als die von Mannchen (eigene Beobachtungen), istaddé eine explizite Beobachtung von
Weibchen noétig, um entsprechende agonistischeaktienen feststellen zu kénnen. Aber

auch unterschiedliche Populationsdichten und Geshtérverhaltnisse kénnten eine
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Erklarung fur fehlende Beobachtungen agonistiscmeraktionen zwischen Weibchen
darstellen. Das Geschlechterverhéltnis meiner Watdiungspopulation war deutlich
zugunsten der Weibchen verschoben (siehe KapiteP&)hl (2002) errechnete fur das
Gebiet eine Populationsdichte von bis zu 8,5 Irilien pro 100m2. Dieser Wert entsprach
somit der dreifachen Dichte einer in derselben iStushtersuchten Primarwaldpopulation.
Grol3ere Individuendichten konnen die Konkurrenzseien Individuen um Ressourcen
erhhen (z.B. Stewart et al. 2005) und konnten s@uwch zu einem Anstieg bezuglich
Haufigkeit und Ausmald aggressiver Interaktionendiii(z.B. Blanchett al. 2006, Johnson

et al. 2004, Macdonaldt al. 2004). Auch die Taktik der Partnerwahl kann duechdhte
intrasexuelle Konkurrenz beeinflusst sein. Ich Kerreigen, dass weibliche Erdbeerfrésche
unter Bedingungen starker intrasexueller Konkurrdrasierend auf einem in Richtung der
Weibchen verschobenen Geschlechterverhéltnissess déchste Mannchen als
Paarungspartner wahlten (siehe Kapitel 2). Da dielhmeisten Studien an Dendrobatiden auf
die Mannchen konzentriert haben, untermauert diStedie die Notwendigkeit, das
Verhalten der Weibchen unter verschiedenen Umwaiigeingen zu untersuchen. Denn die
raumliche Verteilung der Weibchen als Konsequenz beobachteten intrasexuellen
Konkurrenz bestimmt nicht zuletzt die Fortpflanzestgategien der Méannchen und die

Evolution von Paarungssystemen.
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5. Gesamtdiskussion

Die vorliegende Studie Uber die Verhaltensokoladpgs tagaktiven, auffallig gefarbten und
giftigen neotropischen Erdbeerfréschché&nhspumilio beschaftigte sich mit der Partnerwahl
der Weibchen, intrasexueller Konkurrenz sowie deeddutung der akustischen

Kommunikationssignale von Ma&annchen. Im Verlauf vamvei Fortpflanzungssaisons

dokumentierte ich das Verhalten des Erdbeerfrosaighn einem Tieflandregenwald im

biologischen Reservat Hitoy Cerere. Das HauptzeelStudie war, die Taktik der Weibchen
bei der Partnerwahl sowie die weiblichen Praferanzeziiglich bestimmter Merkmale der
Mannchen und ihrer Territorien zu analysieren. @lesdie Bedeutung der mannlichen Rufe
fur die Anlockung von Paarungspartnern und die &digung des Territoriums untersucht
werden. Die Analyse der mannlichen TerritoriengrbBetglich der Sicherung des Zugangs
zu Paarungspartnern und des durch Eindringlingeursachten Druckes sowie

Untersuchungen zu den Ursachen weiblicher Aggrggsifanden ebenfalls besondere
Berucksichtigung. Um ein detailliertes Verstandros evolutiven Prozessen zu ermdglichen,
sind vor allem simultane Beobachtungen des Venhmalteon Weibchen und Mannchen

durchgefuhrt worden.

Die Ergebnisse zeigten, dass die Distanz zum Pgspantner trotz bestehender Praferenz
fur Rufe mit tiefer dominanter Frequenz flir paasbeyeite Weibchen das
Hauptentscheidungskriterium bei der Wahl eines iragpartners darstellte. Die Weibchen
paarten sich am Tag der Eiablage mit dem nachsteannbhen, wobei die
Wahrscheinlichkeit, ein Mannchen zu akzeptierergblwdngig von dessen Merkmalen war
(Kapitel 2 Tab. 6).

In einer Population, in der sich Weibchen mit deathsten Mannchen paaren, sollten
territoriale Mannchen zur Maximierung ihres Paasfplges ihre Territorien dort
etablieren, wo sich die Home Ranges vieler versigmner Weibchen tberschneiden und die
Weibchendichte entsprechend hoch ist. Prohl un8eBg001) zeigten, dass die intrasexuelle
Konkurrenz zwischen Mannchen um diese Gebietelssdir war. Mannchen verschoben ihre
Kerngebiete zu Arealen hoher Weibchendichte und pééansowie Territoriumstbernahmen
fanden vor allem in diesen Gebieten statt. In Arawit der starken Konkurrenz zwischen
Mannchen in qualitativ hochwertigen Gebieten mihdro Weibchendichte konnte in der
vorliegenden Studie in Ubereinstimmung mit thedeakten Modellen (z.B. Schoener 1983)

eine reduzierte TerritoriengroRe beobachtet werttelebieten geringerer Weibchendichte
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hingegen schienen die Mannchen durch eine Vergud@ehres Territoriums zu versuchen,
dieses Weibchendefizit auszugleichen. Da sich Tiereinem Habitat so verteilen, dass die
konkurrenzstarksten Mannchen die qualitativ hochiggtien Areale besetzen (Hirata & Seno
1997) und Mannchen mit niedrigen Qualitditen denpeathend bereits durch starke
intrasexuelle Konkurrenz an der Etablierung einesitriums gehindert werd&nsollten alle
am Fortpflanzungsgeschehen beteiligten Mannchelitafiahochwertig sein. Fir Weibchen
wiederum sollte eine intensive Partnerwahl aufgruled nur noch geringen Varianzen
zwischen den qualitativ hochwertigen, territorialsfdnnchen keine fithessmaximierende
Taktik darstellen (z.B. Real 1990). Die mit einexlektiveren Partnerwahl verbundenen
Kosten (z.B. energetische Kosten oder das Risik® ldempletten Gelegeverlustes durch
Ablage unbefruchteter Eier aufgrund zeitlicher Zgén wirden den vergleichsweise
geringen Nutzen Ubersteigen. Folglich sollte diel@®n Weibchen begunstigen, die sich mit
dem néachsten Mannchen verpaaren (Wells 2007).

Potentielle Paarungspartner werden mit Hilfe den \den Mannchen produzierten
Anzeigerufe lokalisiert. Prohl (2003) zeigte, daks Paarungserfolg eines Mannchen in
manchen Beobachtungsjahren u.a. negativ mit dequEre seiner Rufe korrelierte. Die
Ergebnisse der vorliegenden Studie zeigten jeddass die Rufmerkmale eines Mé&nnchens
keinen Einfluss auf die Wahrscheinlichkeit, von eem Weibchen akzeptiert zu werden,
hatten. Der von Prohl (2003) gefundene Zusammenhd@mgte jedoch das Resultat der
starken intrasexuellen Konkurrenz zwischen den MH&en in den begehrten Arealen mit
hoher Weibchendichte sein, welche von Mannchen fbestimmten Eigenschaften
(Rufparameter, Kampffahigkeiten) besetzt werderlhereinstimmung mit den Ergebnissen
bei vielen anderen Anuren (Howard & Young 1998, éng al. 1988, Wagner 1989) konnte
ich bei O. pumilio zeigen, dass die dominante Frequenz der Rufe dohtiges
Kommunikationssignal wahrend territorialer Interaken zwischen Mannchen darstellte.
Sowohl unter natiurlichen Bedingungen als auch wihreler Playbackexperimente
reduzierten die Mannchen als Reaktion auf eindndgeMannchen ihre dominante Frequenz
drastisch, wobei die niedrigste produzierte Frequemit der Kondition des Mannchens
negativ korreliert war und moglicherweise ein Signa Ubermittlung von Kampffahigkeiten

darstellte. Somit ware denkbar, dass Mannchen miergKondition und der Fahigkeit,

2 Es gibt generell mehr Mannchen als Reviere. Teiumsinhaber werden oftmals in Kampfe mit
vagabundierenden (haufig jingeren) Mannchen vemlicklie versuchen, ein Territorium zu etablieréh (
Prohl, persodnliche Beobachtungen). Freiwerdenderitbeen werden schnell wiederbesetzt (H. Préhl
persénliche Beobachtungen).
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tieffrequente Rufe zu produzieren, in der Lage siratritorien in den begehrten Arealen mit
hoher Weibchendichte zu etablieren und zu verterdig

Auch von weiblichen Erdbeerfroschchen ist bekadags sie sich aggressiv gegenuber
anderen Weibchen verhalten (Haase & Prohl 200%laBg waren die Ursachen dieser
Aggressivitat allerdings unerforscht. In der vagkaden Studie konnte erstmals gezeigt
werden, dass auch die Weibchen individuelle Teteto gegentuber gleichgeschlechtlichen
Artgenossen verteidigen. Eine Monopolisierung vomarBngspartnern konnte jedoch
ausgeschlossen werden. Die Mehrzahl der Paarumgehaul3erhalb des von den Weibchen
verteidigten Gebietes statt und wurde nicht vonreggiven Verhaltensweisen gegeniber
anderen paarungsbereiten Weibchen begleitet. Dreeiddeyung von Larvalhabitaten — wie
von Haase und Prohl (2002) vermutet — ist ebentaise Erklarung fur die beobachtete
Etablierung von Territorien bei den Weibchen den wair untersuchten Population. Obwohl
die Kerngebiete der Weibchen mit Larvalhabitatersoasert sind, transportierten die
Weibchen ihre Kaulquappen oftmals zu Larvalhahitatuf3erhalb ihres Kerngebietes.
Innerhalb des Kerngebietes fanden jedoch signifikénfigere Fressereignisse statt. Die den
Haupteil der Nahrung vo®. pumilio bildenden Ameisen, deren Haufigkeit mit Feuchtigke
korreliert (Levings & Windsor 1982), kommen als mdich beschrankte Ressource vor allem
in dem durch die Tiere genutzten Bereichen vor (&tlg 1991). Das Wurzelgeflecht der als
Larvalhabitate genutzten Pflanzen schien auch lntssckenen Tagen einen hohen Grad an
Feuchtigkeit zu bieten. Wahrscheinlich liegt dieséathe des territorialen Verhaltens der
Weibchen in der Verteidigung von Nahrungsressourcen

Die Konsequenzen der Territoriumsverteidigung duvébeibchen im durch eine hohe
Populationsdichte charakterisierten Untersuchurigege(Prohl 2002) kdnnen in einem
Anstieg der Haufigkeit und des Ausmalles aggressiteraktionen (z.B. Blanche# al.
2006, Johnsoret al. 2004, Macdonaldet al. 2004) liegen. Dies wiederum erhoht die
Wahrscheinlichkeit, wahrend der Partnersuche imgeche Interaktionen verwickelt zu
werden und resultiert somit in erhéhten Kostennsieer Partnerwahl. Wobei einerseits mit
erhohten Energieausgaben, einem zunehmenden \enstzsiko (Anhang VII) sowie Stress
zu rechnen ist. Andererseits steigt die Gefahr,gramid zeitlicher Zwénge, keinen
Paarungspartner zu finden (Arak 1988, Palokamyab 1992). Ansteigende Kosten fuhren
zu einer Abnahme der Selektivitat bei der Partnehf@houdhury & Black 1993, Dalet al.
1992, Slagsvold & Dale 1991). In der vorliegendandi konnte gezeigt werden, dass
Weibchen in einem Gebiet hoher Individuendichte mitem stark zu den Weibchen

verschoben Geschlechterverhéltnis das nachste Ménrakzeptieren. Prohl und Hodl (1999)
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berichteten jedoch von intensiverer Partnersuchrehddie Weibchen in einem Gebiet mit
einem Geschlechterverhéltnis von 1:1. Somit sclenT aktik, welche Weibchen anwenden,
um einen Paarungspartner zu wahlen, nicht zuletzbm v vorherrschenden
Geschlechterverhéltnis und dem damit assoziiertemdMlerungen des Kosten-Nutzen-
Verhaltnisses abzuhangen (Jirotkul 1999, Sourc&ildurray 1995).

Ausblick

Bisherige Studien haben sich vor allem auf daspHarizungs- und Territorialverhalten der
mannlichen Erdbeerfroschchen konzentriert (Baudfogester 1994, Bunnell 1973, Donnelly
1989a, Forestest al. 1993, Prohl 1997b, Préhl 1997c, Prohl 2002, P20II3, Prohl & Berke
2001, Prohl & Hodl 1999). Die Erforschung der Wéibowahl ist jedoch von essentieller
Bedeutung. Sie ermoglicht nicht nur die Quantifiarey der praferierten mannlichen
Merkmale sondern gibt auch Hinweise auf die evearti Mechanismen, die in der
Vergangenheit gewirkt haben, sowie auf die zukgeftRichtung der Evolution von Signalen
(Ryan 1990, Ryan & Rand 1993). In der vorliegendeidi® wurde erstmals das
Wahlverhalten der Weibchen néher untersucht. Algsibeschrankte sich die Untersuchung
auf eine einzige Population. Die von den Weibche&igesvandte optimale Taktik der
Partnerwahl stellt jedoch wahrscheinlich eine téxiTaktik dar, welche vor allem durch das
vorherrschende  Kosten-Nutzenverhéltnis beeinflussird. Zusatzliche detaillierte
Untersuchungen in anderen Populationen kénntenvelkst Informationen liefern, um
grundlegende Fortpflanzungsmechanismen und di«kt8truon Paarungssystemen besser zu
verstehen.

Bei fast allen bisher an Anuren durchgefiihrten ®tudwurden die Auswirkungen
statischer unimodaler (meist akustischer) ReizedasfVerhalten von Individuen untersucht.
Unter natirlichen Bedingungen wirken jedoch einelx&hl verschiedenster Reize (bi- und
multimodal) gleichzeitig auf den Signalempfangar and werden von diesem verarbeitet.
Dabei kénnen nicht nur statische sondern auch digtéie Reize (wie beispielsweise das
Pulsieren der Schallblase wéahrend des Rufens) widetige Rolle spielen (Narinst al.
2003). Gerade bei den tagaktiven, meist auffaiidoten Pfeilgiftfréschen gibt es Hinweise
darauf, dass neben akustischen auch optische 8igridirend intrasexueller (Narimet al.

2003) und intersexueller (Summessal. 1999) Interaktionen eine Rolle spielen. Sowohl

97



Kapitel 5 Gesamtdiskussion

Freilandbeobachtungen als auch Experimente wardig, ndm das Verhalten beider
Geschlechter als Reaktion auf bi- und multimodadm&e zu analysieren.

Des Weiteren konnten Untersuchungen der physiatbgis Prozesse wertvolle
Informationen sowohl bezlglich des Fortpflanzungés auch des Territorialverhaltens
beider Geschlechter liefern. Eigene Beobachtungeisem sehr stark daraufhin, dass die
Paarungsbereitschaft der Weibchen durch Niedergapdriggert wird. Weibchen zeigten
meist am Tag nach Regenfdllen Paarungsbereitschatmutlich werden die Eier
nacheinander produziert, wobei der entgiltige Redprozess jedoch erst durch Regen
ausgelost wird (Anhang IIl) und dann nicht mehrailtbar zu sein scheint. Denn Weibchen,
welche es nicht schafften, innerhalb einer bestiemnzteit, einen Paarungspartner zu finden,
verloren ihre Paarungsbereitschaft und legten unblefete Eier ab. Dabei verloren die
Weibchen jedoch deutlich vor Ablage der unbefrumeEier ihr Interesse an Mannchen.
Vermutlich ist das in der Leibeshohle befindlichel€ge bereits nach kurzer Zeit nicht mehr
befruchtbar und das Weibchen in Folge dessen mngttr paarungsbereit. Da fur Anuren
keine detaillierten Informationen Uber die Mechares der Eiablage vorliegen, kann Uber
die Grinde der zeitlich verzogerten Ablage der tmichteten Eier nur spekuliert werden.
Vorstellbar ist, dass das Gelege nach mehreren d&turvom Koérper automatisch
ausgestolR3en wird. Alternativ konnte es in der Lshibble zur Resorption von Nahrstoffen
aus dem Ei kommen, wodurch die Ablage der Eierarstinem spateren Zeitpunkt erfolgt.
Die Aufklarung der zeitlichen Zwénge, denen weididcErdbeerfroschen ausgesetzt zu sein
scheinen, sowie der zugrundeliegenden physiologisdfiechanismen ist fundamental fur
das Verstandnis des weiblichen Fortpflanzungsveshal und somit des gesamten
Paarungssystems.
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Anhang | Verteilung von Individuen und Vegebati

Weibchen

[ i
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D Bunmy

[ kelibri
Krimel

[ Luey

] Melanina

[ shaky
Shoor pi

[ Smity

[ stiichi

[ Tapsi

[ Uschi

[ wirna

Wegetationsparameter
T Larvalhabitate
o Wegetation <10cm DEH

. Vegetation >10cm DEH
Bodenbedeckungzgrad

0-25%

Anhang | A. Positionen der Home Ranges (berechnet mittels adaptiver Kernel Methode, Dichtefunktion tber 95% der Positionsdaten) aller
Untersuchungsweibchen sowie Verteilung der Vegetation im Untersuchungsgebiet. Einteilung des Untersuchungsgebietes erfolgte in 1m2 -
Quadraten. DBH = Durchmesser in Brusththe
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Anhang | Verteilung von Individuen und Vegebati
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Anhang | B. Positionen der Kerngebiete (berechnet mittels adaptiver Kernel Methode, Dichtefunktion tber 50% der Positionsdaten) aller
Untersuchungsweibchen sowie Verteilung der Vegetation im Untersuchungsgebiet. Einteilung des Untersuchungsgebietes erfolgte in 1m2 -
Quadraten. DBH = Durchmesser in Brusthéhe. Uberlappungen der Kerngebiete sind wahrscheinlich ein Artfakt der Datenaufnahme: 1. die Weibchen
wurden nacheinander und nicht gleichzeitig beobachtet und 2. die Genauigkeit der Positionsbhestimmung betrug £1m. 113



Anhang |

Verteilung von Individuen und Vegebati
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Anhang | C. Positionen der Territorien aller Mannchen (berechnet mittels adaptiver Kernel Methode, Dichtefunktion Uber 95% der Positionsdaten,

Territoriumsverschiebungen

im Verlauf des Untersuchungszeitraumes wurden nicht

berlicksichtigt) sowie Verteilung der Vegetation im

Untersuchungsgebiet. Einteilung des Untersuchungsgebietes erfolgte in 1m2 - Quadraten. DBH = Durchmesser in Brusthéhe. Mannchen 0045 wechselte

zwischen verschiedenen Gebieten und wies alternative Paarungstaktiken im Territorium des Mannchens 0012 auf. Das Mannchen 0430 versuchte, ein

Territorium zu etablieren (begleitet von Kampfen mit den Nachbarn 0032, 0440 und 0014) und verschwand nach 6 Tagen wieder. 114



Anhang Il Weibchenwabhl

> Mannchen bekannter Terrforiengréfe
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Anhang Il A - O: Positionen des 95% - Home Ranges sowie des Kerngebietes (50%) des jeweiligen
Untersuchungsweibchens (berechnet mittels adaptiver Kernel Methode) und des 95% - Territoriums
aller Mannchen im Untersuchungsgebiet (Territoriumsverschiebungen im Verlauf des
Untersuchungszeitraumes wurden nicht berlcksichtigt). Die Ringe stellen einen 5 bzw. 10m grofRen
Radius um das Kerngebiet des jeweiligen Weibchens dar. Der rote Pfeil kennzeichnet das Territorium

des vom Weibchen als Paarungspartner gewahlten Mannchens.

115



Anhang Il Weibchenwabhl

>M§nnchen bekannter Territoriengréfe

aonn ooroooon

J

-

- ]—Mannthan unbekannter TerritoriengréGe
[ Untersuchungsaebiet 2005
[ iweibchen - Kemgebist
[ wieibchen - home range

0 5 Meter

> Minnchen bekannter Territoriengrife

0000 0000000

J

L]

. :I— Minnchen unbekannter Temiarienarifie
[ untersuchunasgebiet 2005
[ weibc hen - Kemgebiet
[ weibchen - home range

0 5 Meter

Anhang Il A - O: Positionen des 95% - Home Ranges sowie des Kerngebietes (50%) des jeweiligen
Untersuchungsweibchens (berechnet mittels adaptiver Kernel Methode) und des 95% - Territoriums
aller Mannchen im Untersuchungsgebiet (Territoriumsverschiebungen im Verlauf des
Untersuchungszeitraumes wurden nicht berlicksichtigt). Die Ringe stellen einen 5 bzw. 10m groRRen
Radius um das Kerngebiet des jeweiligen Weibchens dar. Der rote Pfeil kennzeichnet das Territorium

des vom Weibchen als Paarungspartner gewahlten Mannchens.
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Anhang Il A - O: Positionen des 95% - Home Ranges sowie des Kerngebietes (50%) des jeweiligen
Untersuchungsweibchens (berechnet mittels adaptiver Kernel Methode) und des 95% - Territoriums
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des vom Weibchen als Paarungspartner gewahlten Mannchens.
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Anhang Il A - O: Positionen des 95% - Home Ranges sowie des Kerngebietes (50%) des jeweiligen
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des vom Weibchen als Paarungspartner gewahlten Mannchens.
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Radius um das Kerngebiet des jeweiligen Weibchens dar. Der rote Pfeil kennzeichnet das Territorium

des vom Weibchen als Paarungspartner gewahlten Mannchens.
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Anhang Il Weibchenwabhl
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Anhang Il A - O: Positionen des 95% - Home Ranges sowie des Kerngebietes (50%) des jeweiligen
Untersuchungsweibchens (berechnet mittels adaptiver Kernel Methode) und des 95% - Territoriums
aller Mannchen im Untersuchungsgebiet (Territoriumsverschiebungen im Verlauf des
Untersuchungszeitraumes wurden nicht berlcksichtigt). Die Ringe stellen einen 5 bzw. 10m grofRen
Radius um das Kerngebiet des jeweiligen Weibchens dar. Der rote Pfeil kennzeichnet das Territorium

des vom Weibchen als Paarungspartner gewahlten Mannchens.
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Anhang 1lI ederschlag und Eiablage
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Anhang Ill A. Tagliche Niederschlagsmenge im Verlauf des Beobachtungszeitraumes (von einer bis
zur darauffolgenden Eiablage) der jeweiligen Untersuchungsweibchen. Die Pfeile kennzeichnen den
Tag der Eiablage. Durch * markierte Regenmengen sind ausschlielBlich nachts, d.h. au3erhalb der
Aktivitatszeiten der Tiere, gefallen. Orange Balken weisen darauf hin, dass der Regen erst nach der
Eiablage niederging. 123



Anhang 1lI

ederschlag und Eiablage
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Anhang lll B. Tagliche Niederschlagsmenge im Verlauf des Beobachtungszeitraumes (von einer bis

zur darauf folgenden Eiablage) der jeweiligen Untersuchungsweibchen. Die Pfeile kennzeichnen den

Tag der Eiablage. Durch * markierte Regenmengen sind ausschlie3lich nachts, d.h. au3erhalb der

Aktivitatszeiten der Tiere, gefallen. Orange Balken weisen darauf hin, dass der Regen erst nach der

Eiablage niederging.
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Anhang IV Gelege

Anhang IV A und B: typische Eiablageorte von O. pumilio, C: seltenes multiples Gelege (2
nebeneinander liegende Gelege von 2 verschiedenen Weibchen, befruchtet durch das selbe
Mannchen), D: wenige Stunden altes multiples Gelege (von 3 verschiedenen Weibchen), E: 2 Tage

altes multiples Gelege (siehe D), F: 5 Tage altes multiples Gelege.
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Anhang IV Gelege

Anhang IV G: 4 -5 Tage altes Gelege, H: 5 - 6 Tage altes Gelege, |: 6 — 7 Tage altes Gelege, J:
7 - 8 Tage alte Larven, K: Ringelwirmer als Eipradatoren, L: Polydesmidae (Diplopoda) in der

Nahe des Geleges
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Anhang V Zusammenhang zwischen Gro3e unvdché
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Anhang V. Regression zwischen der GroRe der Individuen (O. pumilio) und deren Gewicht. A:
Teststatistik fur die Mannchen: F = 21,50; R = 0,61; R2 = 0,37; T = 4,6; N = 38; p < 0,001. Die
Gleichung der Regressionsgeraden fir die Mannchen lautet: y = -0,795 + 0,078*x. B: Teststatistik fur
die Weibchen: F = 30,13, R = 0,68; R2 = 0,46; N = 38; T = 5,49; p < 0,001. Die Gleichung der
Regressionsgeraden fur die Weibchen lautet: y = -0,471+0,066*x. Die sich daraus ergebenden
Residuen wurden fir die Berechnung der Kondition eines jeden Mannchen bzw. Weibchens

verwendet.
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Anhang VI Einfluss von Temperatur und sozialem Kontext auieRu
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Anhang VI A . Lineare Regression zwischen einzelnen Rufparametern mannlicher Erdbeerfréschchen
und der herrschenden Lufttemperatur. N = 12 Mannchen. Pro Mannchen gingen 10 Rufaufnahmen
ein. Pro Rufaufnahme wurden der Mittelwert von 10 Einzelrufe im Hinblick auf die einzelnen
Rufparameter analysiert und gemittelt. Fir die Bestimmung der Rufrate einer Rufaufnahme wurde an
drei verschiedenen Stellen je Uber ein Intervall von 2s die Anzahl der Rufe ausgezahlt und gemittelt.
Sowohl die Ruflange (F = 11,09; R = -0,29; R2 = 0,09; T = -3,33; p = 0,001; y = 0,11 - 0,002*x) als
auch die Pulsrate (F = 7,13; R =0,24; R2=0,06; T = 2,67; p <0,01; y = 0,06 + 0,006*x), Frequenz (F
=8,42; R=0,26; R2=0,07; T = 2,90; p < 0,01; y = 3060 + 34,42*x) und Rufrate (F = 28,34; R = 0,44;
R2=10,19; T = 5,32; p < 0,001; y = 1,29 + 0,20*x) wiesen einen Zusammenhang mit der Temperatur
auf. Die Anzahl der Pulse (F = 0,01; R =0,01; R2=0,0001; T = 0,08; p > 0,05; y = 14,29 + 0,02*x) und
der Duty Cycle (F = 0,06; R = 0,02; R2=0,001; T = 0,25; p > 0,05; y = 0,41 + 0,001*x) waren hingegen
unabhangig von der Temperatur.
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Anhang VI Einfluss von Temperatur und sozialem Kontext auieRu

Anhang VI A . lineare Regression zwischen einzelnen Rufparametern (Ruflange: F = 11,09; R = -0,29;
R2=0,09, Anzahl der Pulse: F = 0,01; R = 0,01; R? = 0,0001, Pulsrate: F = 7,13; R = 0,24; R2 = 0,06,
Frequenz: F = 8,42; R = 0,26; R2 = 0,07, Rufrate: F = 28,34; R = 0,44; R2 = 0,19 und Duty Cycle: F =
0,06; R = 0,02; R2 = 0,001) méannlicher Erdbeerfréschchen und der herrschenden Lufttemperatur. N =
12 Mannchen. Pro Mannchen gingen 10 Rufaufnahmen ein. Pro Rufaufnahme wurden der Mittelwert
von 10 Einzelrufe im Hinblick auf die einzelnen Rufparameter analysiert und gemittelt. Fir die
Bestimmung der Rufrate einer Rufaufnahme wurde an drei verschiedenen Stellen je Gber ein Intervall

von 2s die Anzahl der Rufe ausgezahlt und gemittelt.

Standardfehler Standardfehler

Rufparameter Beta Beta B B T p
Ruflange [s] 0,29 0,09 -0,002 0,0006 3,33 =0,001
Anzahl der Pulse 0,007 0,09  0,01602 0,198392 0,08 >0,05
Pulsrate [Pulse/ms] g 24 0,09 0,006 0,002 2,67 <001
Frequenz [Hz] 0,26 0,089 34,42 11,86 290 <0,01
Rufrate [Rufe/s] 0,44 0,083 0,20 0,038 532 <0,001
Duty Cycle [s/s] 0,023 0,092 0,0008 0,003 025 >0,05

Anhang VI B . Vergleich zwischen den Rufen eines Mannchens in Abhangigkeit von der Anwesenheit
oder Abwesenheit eines Weibchens. Pro Mannchen und Parameter wurden alle Rufaufnahmen mit
Weibchen anwesend bzw. Weibchen abwesend gemittelt. Angewendeter Test: Wilcoxon-Test fir

gepaarte Stichproben.

Q anwesend Q abwesend
Rufparameter } ]
N Mittelwert+ S N Mittelwert £+ & T Z p
Ruflange [s] 17 0,07 £ 0,01 16 0,07 £0,01 48,00031, > 0,05

Anzahl der Pulse 17 15,39 + ,86 16 15,60 £3,08 5560,59 >0,05
Pulsrate [Pulse/ms] 17 0,23 + 0,04 16 023+0,04 8 6 0 > 0,05
Frequenz [Hz] 17 3962 +145,84 16 3975+ 186,54 50,72 >0,05
Rufrate [Rufe/s] 17 6,74 + 0,38 16 6,20 + 0,52 1,068,46 <0,001

Duty Cycle [s/s] 17 0,43 £ 0,03 16 0,42 £ 0,04 37 61 >0,05
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Anhang VII Veréanderung Hérperzeichnung
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Anhang VIl A. Erstmalige Dokumentation bisher unbekannter Verdnderungen der Rickenmuster bei
O. pumilio im Verlauf der Zeit. Die Zahlen stellen die Anzahl der Tage dar, die zwischen den
Aufnahmen eines Individuums liegen. Die gelben Pfeile kennzeichnen die aufféalligsten, sich
verdndernden Partien. Es zeigte sich eine mit einer Formverdnderung einhergehende VergréRerung
oder Verkleinerung von dunklen Flecken und Linien sowie das Auftreten vollig neuer Flecken.
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Anhang VII Veréanderung Hérperzeichnung
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Anhang VII B. Erstmalige Dokumentation bisher unbekannter Veranderungen der Rickenmuster bei
O. pumilio im Verlauf der Zeit. Die Zahlen stellen die Anzahl der Tage dar, die zwischen den
Aufnahmen eines Individuums liegen. Die gelben Pfeile kennzeichnen die aufféalligsten, sich
verdndernden Partien. Es zeigte sich eine mit einer Formverdnderung einhergehende VergréRerung
oder Verkleinerung von dunklen Flecken und Linien sowie das Auftreten vollig neuer Flecken. Die
hellen Ringe umkreisen Stellen, die Hautverletzungen aufweisen. Die griinen Ringe umkreisen
Stellen, die Hautverletzungen aufwiesen und sich nun zu schwarzen Flecken der selben Form und

Grolie gewandelt haben.
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Anhang VII Veréanderung Hérperzeichnung

©K:*Moll’

Anhang VII C. Erstmalige Dokumentation bisher unbekannter Veranderungen der Rickenmuster bei
O. pumilio im Verlauf der Zeit. Die schwarzen Pfeile kennzeichnen die Reihenfolge, in der die Fotos
entstanden. Die Zahlen stellen die Anzahl der Tage dar, die zwischen den Aufnahmen eines
Individuums liegen. Die gelben Pfeile kennzeichnen die auffélligsten, sich verandernden Partien. Es
zeigte sich eine mit einer Formverénderung einhergehende VergroRerung oder Verkleinerung von
dunklen Flecken und Linien sowie das Auftreten vollig neuer Flecken. Die hellen Ringe umkreisen
Stellen, die Hautverletzungen aufweisen. Die griinen Ringe umkreisen Stellen, die Hautverletzungen
aufwiesen und sich nun zu schwarzen Flecken derselben Form und GréRe gewandelt haben. Der

gelbe Ring kennzeichnet sich allmahlich auflésende schwarze Pigmente.

132



Anhang VII Veréanderung Hérperzeichnung

1]y Tage

Anhang VIl D. Erstmalige Dokumentation bisher unbekannter Veranderungen der Rickenmuster bei
O. pumilio im Verlauf der Zeit. Die schwarzen Pfeile kennzeichnen die Reihenfolge, in der die Fotos
entstanden. Die Zahlen stellen die Anzahl der Tage dar, die zwischen den Aufnahmen eines
Individuums liegen. Es zeigte sich eine mit einer Formveranderung einhergehende VergroRerung oder
Verkleinerung von dunklen Flecken und Linien sowie das Auftreten vollig neuer Flecken. Die hellen
Ringe umkreisen Stellen, die Hautverletzungen aufweisen. Die griinen Ringe umkreisen Stellen, die
Hautverletzungen aufwiesen und sich nun zu schwarzen Flecken derselben Form und GroR3e

gewandelt haben.

» Personliche Beobachtungen im Freiland zeigten, dask die :
individuellen Riickenmuster der Tiere im Verlauf déteit :
veranderten, sich auflésten oder neu entstanden

» Die ldentifizierung der durchschnittlich nur 2,3 ayrol3en Tier
anhand individueller Muster wurde somit stark evaeth

» Die Ursache fir neu entstandene Flecken und Lirsemen in:
Hautverletzungen zu liegen, welche sich die Tieermutlich -
wahrend aggressiver Interaktionen mit Artgenosseler odurch:
Sturze von erhdhten Positionen aus der Vegetatiaogen.

» Mdglicherweise wurde ein Pigment (z.B. Melanin) idie
geschadigten Bereiche eingelagert, um diese vorSdvaden zu
schutzen. Denkbar ware, dass sich die Pigmentezuneéhmender
Wundheilung allm&hlich wieder auflosten. :
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